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Vin.  Capitel. 

Keimblätterbildung. 


I.  Zur  Keimblätterbildung  im  Allgemeinen. 

1.  Ueber  Eibau  und  Furchung. 

Bevor  wir  auf  die  verschiedenen  Typen  der  Keimblätterbildung, 
wie  sie  für  die  Metazoen  bisher  festgestellt  worden  sind,  näher  ein- 
gehen, wird  es  dienlich  sein,  gewisse  allgemeine  Grundsätze  über 
Eibau  und  Furchung  näher  ins  Auge  zu  fassen.  Wir  betrachten 
zunächst: 

I.    Die    Zeit    des    Auftretens    der    axialen    Differen- 
zirungen    der   Eizelle.      Bekanntlich    hat    Haeckel   (1877)    in 
seinen    „Studien   zur   Gastraea-Theorie",    dem   damaligen   Stande   der 
Kenntnisse   entsprechend,   für  den   von  ihm   als  Urtypus  betrachteten 
Entwicklungsmodus  (die  primordiale. Furchung  und  die  Archigastrula) 
das  Auftreten   axialer   Differenzirungen    im   Keim    in   ein  verhältniss- 
mässig   spätes  Stadium  der  Entwicklung  verlegt.     Das  befruchtete  Ei 
(Archimonerula)  erscheint  als  ein  völlig  isotropes  Gebilde.     Auch  die 
darauffolgenden  Stadien  (Archicytula,  Archimorula  und  Archiblastula) 
werden   als  homaxone  Organismen   beschrieben.     Erst  mit  dem  Auf- 
treten der  Gastrula-Einstülpung  an  einer  „physiologisch  determinirten, 
aber   morphologisch   noch   nicht   differenzirten  Stelle"    der  Oberfläche 
soll  die  erste  Axenbildung  im  Keim,   der  Gegensatz  zwischen  oralem 
und  aboralem  Körperende  gegeben  sein.    Mit  zunehmender  Erkenntniss 
der  entwicklungsgeschichtlichen  Processe   wurde    aber   das  erste  Auf- 
treten  axialer   Differenzirungen   allgemein   in    immer  frühere  Stadien 
der   Ontogenese,    vielfach    in    das   befruchtete   Ei   zurückverlegt,    wie 
dies  ja  auch   schon  von  Haeckel   für  die  inäquale  Furchung  gethan 
worden  war.    Man  erkannte,  dass  die  einzelnen  Fälle  sich  fast  immer 
letzterem  Typus   nähern   und   dass   ein  derartig   isotroper  Eibau,  wie 
er    oben    gekennzeichnet    ist,    wahrscheinlich    nirgends    realisirt    ist. 
Ist  ja   doch    das    Ei    von  Amphioxus,    welches  so   lange   Zeit    als 
bestes  Paradigma  für  jenen  Primordialtypus  gegolten  hat,  nicht  bloss 
nach  der   Richtung   der   Hauptaxe   (animal -vegetativ),    sondern   auch 
schon  bilateral-symmetrisch   differenzirt.     Es   hat   sich  ergeben,    dass 
ein   echter   äqualer   Furchungstypus    wohl   kaum    irgendwo   zu   beob- 
achten ist,  dass  in  den  meisten  Fällen  geringfügige  Differenzen  zwischen 
den  Blastomeren  der  vegetativen  und  der  animalen  Sphäre  zu  erkennen 
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sind,  daher  Hatschek  unter  Berücksichtigung  dieser  Thatsache  für 
diesen  Typus  den  Terminus:  adäqualer  Typus  eingeführt  hat. 
Derzeit  muss  es  als  fraglich  hingestellt  werden,  ob  es  irgend  eine 
Metazoenform  giebt,  deren  befruchtete  Eizelle  wirklich  homaxon  ge- 
baut ist.  Ohne  uns  auf  eine  weitläufige  Kritik  der  einzelnen  etwa 
hier  in  Frage  kommenden  Fälle  einlassen  zu  wollen,  glauben  wir  es 
aussprechen  zu  dürfen,  dass  das  Stadium  der  befruchteten  Eizelle 
der  Metazoen  im  Allgemeinen  als  ein  monaxon  heteropoles  Gebilde 
zu  betrachten  ist,  dass  die  Differenzirung  einer  primären  Eiaxe  mit 
animalem  und  vegetativem  Pole  immer  bereits  in  diesem  Stadium  ge- 
geben ist^).  Wenigstens  werden  wir  ein  derartig  gebautes  Ei  als 
Primärtypus  ansehen  dürfen.  Für  die  Arthropoden,  deren  centro- 
lecithale  Eier  mit  superficieller  Furchung  vielfach  den  Eindruck  eines 
homaxon  gebauten  Gebildes  erwecken,  kann  es  wohl  kaum  zweifelhaft 
sein,  dass  sie  von  Formen  mit  telolecithalen  Eiern  abzuleiten  sind, 
und  man  darf  wohl  annehmen,  dass  es  sich  hier  nur  um  scheinbar 
homaxone  Bildungen  handelt.  Am  ehesten  möchten  jene  C  ö  1  - 
enteraten,  bei  denen  eine  der  verschiedenen  Formen  multipolarer 
Entodermbildung  nachgewiesen  ist,  hier  in  Frage  kommen.  Die 
etwaige  excentrische  Lagerung  des  ersten  Furchungskerns  kann  an 
und  für  sich  noch  nicht  als  ein  Hinweis  auf  eine  entsprechende  axiale 
Differenzirung  des  Eiplasmas  betrachtet  werden.  Seine  Lage  könnte 
eine  vom  plasmatischen  Eibau  unabhängige  sein.  Der  Beweis,  dass 
bei  homolecithalen  Eiern  der  erste  Furchungskern  stets  im  Centrum 
gelegen  sein  müsse,  ist  noch  nicht  erbracht.  Dagegen  ist  die  That- 
sache nicht  ohne  Bedeutung,  dass  bei  einigen  Formen  der  hier  in 
Frage  kommenden  Cölenteraten  inäquale  Eifurchung  beobachtet 
wird  (so  bei  A  g  1  a  u  r  a  h  e  m  i  s  t  o  m  a  und  gelegentlich  auch  bei 
Polyxenia  leucostyla  nach  Metschnikoff  S.  1886,  ferner  bei 
Aurelia  marginalis  nach  Hyde  F.  1894)  '^).  Aus  diesen  Thatsachen 
ist  zu  schliessen,  dass  dem  Ei  der  Cnidarier  allgemein  ein  monaxon 
heteropoler  Bau  zukommt. 

Im  Allgemeinen  also  werden  wir  daran  festhalten  dürfen,  dass 
dem  befruchteten  Ei  der  Metazoen  ein  polarer  Bau  zukommt,  sowie  dass 
der  animale  Pol  durch  die  Lage  der  Richtungskörperchen  gekenn- 
zeichnet ist.  Von  letzterer  Hegel  machen  —  wie  es  scheint  —  die 
Ctenop hören  eine  Ausnahme,  bei  denen  nach  Hatschek  (p.  24) 
die  Richtungskörperchen  am  vegetativen  Pole  und  später  an  den. 
Macromeren  gefunden  werden. 

Vielleicht  ist  eine  solche  Polarität  sämmtlichen  Zellen  des  Metazoen- 
körpers  ursprünglich  eigenthümlich.  Wenn  wir  die  Gewebsform  des 
Epithels  als  die  primäre  betrachten,  so  kommt  jeder  Zelle  eine  freie 
und  eine  basale  Seite  zu,  welche  durch  die  Fähigkeit  der  Production 
bestimmter  Zellorgane  characterisirt  wird.  Schon  seit  Langem  hat 
Hatschek   und  dann  Rabl  (Verh.  Anat.  Ges.  1889,  p.  39)  auf  diese  Art 


1)  Vielfach  ist  in  diesem  Stadium  bereits  auch  die  bilaterale  Symmetrie  be- 
stimmt. 

2)  Die  Literaturangaben  sind  durch  die  beigefügte  Jahreszahl  gekennzeichnet. 
Ist  nur  die  einfache  Jahreszahl  dem  Autornamen  beigesetzt,  so  ist  die  betreffende 
Arbeit  in  dem  Literaturverzeichniss  dieses  Capitels  zu  suchen.  Ein  S  vor  der 
Jahreszahl  bedeutet,  dass  die  Angabe  im  Speciellen  Theile  dieses  Werkes  enthalten 
ist.  Ein  F  vor  der  Jahreszahl  deutet  an,  dass  die  Angabe  sich  in  der  Literatur  des 
vorhergehenden  Capitels  (Furchung)  findet. 
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von  Polarität  der  Körperzellen  der  Metazoen  hingewiesen.  Wenn  wir 
als  Ansgangsform  der  Metazoen  an  eine  Flagellatencolonie  wie  etwa 
Volvox  denken,  so  zeigt  auch  hier  jede  Zelle  ein  freies  und  ein  inneres 
der  Gallerte  zugewendetes  Ende  und  ist  der  Zellkörper  dementsprechend 
polar  differenzirt.  Bei  einer  solchen  Betrachtungsweise  würde  sich  die 
Frage  für  die  Eizelle  dahin  zuspitzen,  ob  diese  primäre  Polarität  in  den 
Keimzellen  in  allen  Stadien  erhalten  bleibt,  oder  ob  sie  vorübergehend, 
etwa  in  den  Oogonien,  verschwindet,  um  später  aufs  Neue  aufzutreteu. 
Was  die  prospective  Bedeutung  dieser  differenten  Regionen  der 
Eizelle  anbelangt,  so  ist  sie  durch  die  seit  Carl  Ernst  v.  Baer 
übliche  Bezeichnung  „animaler"  und  „vegetativer^'  Pol  ungefähr  ge- 
kennzeichnet. Diese  Termini  sind  wenigstens  insofern  gerechtfertigt, 
als  sich  in  vielen  Fällen  am  animalen  Pole  ein  apicales  Sinnesorgan 
ausbildet,  während  vom  vegetativen  Pole  aus  sehr  häufig  die  Anlage 
des  Urdarms  erfolgt. 

Wenn  wir  daran  festhalten,  dass  in  der  Regel  im  befruchteten 
Ei  schon  die  Primäraxe,  die  Sonderung  in  animale  und  vegetative 
Hälfte  gegeben  ist,  so  erhebt  sich  die  Frage,  ob  diese  Differenzirung 
vielleicht  in  der  Periode  der  Vorentwicklung  dem  Ei  inducirt  wird, 
ob  der  Vorgang  der  Befruchtung  oder  die  Ausstossung  der  Richtungs- 
körperchen  für  das  Auftreten  dieser  Polarität  verantwortlich  zu  machen 
seien.  Wir  haben  diese  Frage  schon  früher  an  verschiedenen  Orten 
(Allgem.  Th.,  p.  87  ff.,  p.  196 ff.)  behandelt. 

Was  den  Einfluss  des  Befruchtungsvorganges  anbelangt,  so  müssen 
wir  auseinanderhalten :  seine  eventuelle  Bedeutung  für  die  Herstellung 
jener  hier  in  Frage  kommenden  Polarität  in  der  Richtung  der  Haupt- 
axe  und  seine  eventuelle  Bedeutung  für  die  Induction  der  Bilateralität 
des  Keimes.  Was  den  letzteren  Punkt  anbetrifft,  so  konnte  es  nach 
den  Erfahrungen  von  Roux  und  Brächet  am  Amphibien  ei  als 
wahrscheinlich  bezeichnet  werden,  dass  die  bilaterale  Anordnung  der 
Eisubstanzen  von  der  Bahn  des  Spermakernes  im  Ei  abhängig  sei, 
während  Cerfontaine  für  A  m  p  h  i  o  x  u  s  nachgewiesen  hat  und 
CoNKLiN  für  die  A  sei  dien  vermuthet,  dass  bei  diesen  Formen  die 
Bilateralität  schon  vor  der  Befruchtung  etablirt  sei,  so  dass  also  die 
Bahn  des  Spermakerns  hier  durch  eine  schon  vorhandene  Eistructur 
bestimmt  wird.  Die  neueren  Erfahrungen  an  den  verschiedensten 
Eiern  von  Evertebraten  (so  besonders  bei  den  Formen  mit  Spiral- 
typus) berechtigen  uns,  dieses  Ergebniss  zu  verallgemeinern.  Wir 
möchten  annehmen,  dass  auch  bei  den  Amphibien  die  Bilateralität 
des  Keimes  schon  vor  der  Befruchtung  vorhanden  ist,  wie  seiner  Zeit 
bereits  0.  Schultze  vermuthet  hat. 

Die  polare  Differenzirung  der  Eizelle  in  der  Richtung  der  Haupt- 
axe  wird  jedenfalls  durch  die  Vorgänge  der  Befruchtung  nicht  be- 
einflusst,  sondern  ist  wohl  immer  schon  früher  gegeben.  Was  den 
Eintritt  der  Reifungstheilungen  und  ihren  Einfluss  auf  die  Eistructur 
anbelangt,  so  haben  die  neueren  Untersuchungen  von  Boveri  für 
Strongylocentrotus  (F.  1901),  von  Conklin  für  Styela  (F.  1905), 
von  LiLLiE  für  Chaetopterus  (F.  1906)  i)  u.  A.  dargethan,  dass  mit 
dem  Zusammenbruch  des  Keimbläschens  und  dem  Austritt  von  Nu- 
clearsubstanzen  in  das  Eiplasma  ein  mächtiger  Reiz  gegeben  ist,  der 
zu  wichtigen  Substanzumordnungen  im  Inneren  des  Eies  führt.    Erst 

1)  Vgl.  das  Literaturverzeichniss  zum  VII.  Capitel:  Furchung. 
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mit  diesem  Momente  wird  die  Herstellung  der  definitiven  Schichtung 
der  verschiedenen  Substanzen  des  Eiinhaltes  eingeleitet.  Immerhin 
werden  wir  aber  daran  festhalten  dürfen,  dass  eine  gewisse  Polarität 
der  Eizelle  (Intimstructur  nach  Dkiesch)  schon  vorher  gegeben  ist 
und  dass  der  Ort  der  Richtungskörperchenbildung  von  dieser  ab- 
hängt. Wenn  wir  uns  nach  dieser  Hinsicht  ziemlich  bestimmt  aus- 
drücken, so  geschieht  dies  deshalb,  weil  neuere  Untersuchungen  deut- 
lich darauf  hinweisen,  dass  die  Polarität  der  Eizelle  schon  spätestens 
im  Wachsthumsstadium  der  Oocyte  I.  0.  zum  Ausdrucke  kommt.  Es 
liegt  eine  Reihe  von  Beobachtungen  vor,  aus  denen  hervorgeht,  dass 
die  Polarität  der  Eizelle  durch  die  Lage  derselben  im  Ovarium,  durch 
die  Art  ihrer  Anheftung  an  der  Gonadenwand  bestimmt  wird.  Boveri 
hat  für  Strongylocentrotus  (F.  1901)  erwiesen,  dass  die 
Richtungskörperchen  sich  an  jenem  Pole  der  Eizelle  bilden,  mit 
welchem  dieselbe  an  der  Wand  des  Ovariums  befestigt  war.  Ein  an 
der  Gallerthülle  der  abgelegten  Eier  erkennbarer  Canal  führt  auf  den 
animalen  Eipol  zu.  Dieser  Canal  ist  gewissermaassen  das  negative 
Abbild  des  in  früheren  Stadien  an  dieser  Stelle  vorhandenen  An- 
heftungsstieles.  Es  wäre  von  Interesse,  wenn  es  möglich  wäre,  für 
das  Amphioxus-Ei  zu  ähnlich  bestimmten  Ergebnissen  zu  ge- 
langen. Es  ist  nicht  unwahrscheinlich,  dass  es  mit  den  Verhältnissen 
der  Echiniden  übereinstimmt.  Dagegen  treten  die  Formen  mit  Spiral- 
furchung  zu  den  Echiniden  dadurch  in  einen  Gegensatz,  dass  bei 
ihnen  der  Richtungskörperchenpol  dem  Anheftungsstiele  der  Oocyte 
gegenüber  liegt.  Dieses  wurde  für  Nem  ertin  en-Eier  von  C.  B. 
Wilson  1899  (vgl.  auch  E.  B.  Wilson  F.  1903),  für  die  Eier  von 
Lamellibranchiaten  von  Stauffacher  (F.  1893)  und  Lillie 
(F.  1895),  von  Gastropoden  von  Conklin  (F.  1897  und  1903) 
und  für  das  Annelid  Chaetopterus  von  Lillie  (F.  1906)  fest- 
gestellt. Sonach  scheint  für  die  verschiedenen  Gruppen  der  Thiere 
keine  einheitliche  Regel  bezüglich  der  hier  in  Frage  kommenden 
Verhältnisse  vorzuliegen.  Dass  Conklin  versucht  hat,  die  Inversion 
des  Furchungstypus  bei  sinistral  gewundenen  Pulmonaten  aus  einer 
Veränderung  des  Ortes  der  Richtungskörperchenbildung  zu  erklären, 
haben  wir  oben  (p.  109)  erwähnt. 

Wir  können  vielleicht  dieses  Ergebniss  verallgemeinern,  indem  wir 
feststellen,  dass  das  Auftreten  der  polaren  Differenzirung  der  Eizelle 
wohl  allgemein  in  sehr  frühe  Stadien  der  Oogenese  zu  verlegen  ist 
und  sich  von  der  Lage  der  Eizelle  (Oogonien  resp.  Oocyten  I.  0.) 
im  Ovarium  herleitet.  Ja,  es  wird  vielleicht  im  Sinne  der  oben 
(p.  168)  erwähnten  Ausführungen  die  Vermuthung  gestattet  sein,  dass 
die  polare  Differenzirung,  wie  sämmtlichen  Zellen  des  Metazoenorganis- 
mus,  so  auch  den  Keimzellen  als  ursprüngliches  inhärentes  Merkmal 
zukommt,  so  dass  wir  von  einem  Zustande  der  Keimzellen,  welchem 
diese  Polarität  nicht  zuzuerkennen  ist,  überhaupt  abzusehen  hätten. 
Es  stützt  sich  diese  Vermuthung  auf  jene  Fälle,  in  denen  die  ersten 
Entwicklungszustände  des  betreffenden  Organismus,  wie  z.  B.  in  der 
Blastula  und  Gastrula  des  Amphioxus,  überhaupt  nur  aus  Epithelien 
bestehen,  daher  hier  den  Urkeimzellen,  wie  den  übrigen  Zellen,  der 
polar  differenzirte  Character  der  Epithelzellen  (Unterscheidung  von 
einer  freien  und  einer  basalen  Seite  der  Zellen)  zuerkannt  werden 
muss.  Es  ist  zuzugeben,  dass  in  vielen  anderen  Fällen,  so  besonders 
in    jenen,    welche    eine    frühzeitige   Trennung    von    Keimzellen    und 
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somatischen  Zellen  erkennen  lassen,  keine  Anhaltspunkte  für  eine 
solche,  allen  Stadien  der  Oogenese  zuzusprechende  Polarität  der 
Keimzellen  gegeben  sind. 

Ein  weiterer  Gegenstand,  der  eine  kurze  Besprechung  verlangt,  ist 

11.  Die  Richtung  der  Theilungen  während  der 
Furchung.  Wie  wir  im  Capitel  „Furchung"  gesehen  haben,  ist  in 
vielen  Fällen  für  die  Richtung  der  Theilungen  die  sog.  Perpendiculari- 
tätsregel  (p.  55)  massgebend.  Sie  besagt,  dass  die  Richtung  der 
Theilung  einer  Furchungskugel  senkrecht  steht  auf  die  Richtung  der 
vorhergehenden  Theilung  und  findet  ihren  Ausdruck  in  der  regel- 
mässigen Aufeinanderfolge  von  Meridional-  und  Aequatorialfurchen 
beim  Radiärtypus  und  von  dexiotropen  und  läotropen  Theilungen  beim 
Spiraltypus.  Diese  Regel  fällt  mit  dem  von  Sachs  aufgestellten 
Princip  der  rechtwinkligen  Schneidung  der  Theilungsebenen  zusammen, 
welphes  wieder  als  ein  specieller  Fall  der  HERTWia'schen  Theilungs- 
reg'eln  betrachtet  werden  kann  (vgl.  Allg.  Th.,  p.  183—195,  und 
E.  B.  Wilson,  The  Cell  in  Development  and  Inheritance,  2.  Aufl., 
1900,  p.  362  ff.).  Sachs  hat  aus  der  Betrachtung  der  Theilungs- 
richtungen  in  wachsenden  Pflanzentheilen  das  auch  von  Rauber  für 
die  Furchungsstadien  des  thierischen  Eies  geltend  gemachte  Princip 
abgeleitet,  dass  die  durch  die  Theilungsrichtungen  umschriebene  Ge- 
stalt der  einzelnen  Zelle  im  Organismus  bis  zu  einem  gewissen  Grade 
von  der  Configuration  des  Ganzen  abhängig  sei,  Sachs  bezeichnet 
jene  Theilungsebenen,  welche  zur  Oberfläche  des  wachsenden  Gebildes 
senkrecht  gestellt  sind,  als  Antiklinen,  während  Theilungsebenen, 
welche  der  Oberfläche  parallel  gerichtet  sind,  als  Periklinen  be- 
nannt werden.  Bei  einem  kugelförmigen  Ei  werden  die  Antiklinen 
sämmtlich  gegen  den  Mittelpunkt  der  Kugel  zustreben,  während  die 
Periklinen  als  Theile  einer  mit  der  Oberfläche  concentrisch  gelagerten 
Kugelfläche  erscheinen  werden.  Wir  können  an  der  Eizelle  in  diesem 
Sinne  radiale  und  tangentiale  Theilungen  unterscheiden.  An 
einem  durch  den  Mittelpunkt  des  kugelförmigen  Furchungsstadiums 
geführten  Schnitte  werden  nämlich  die  Antiklinen  radiale  Lagerung 
einnehmen,  während  die  Periklinen  zu  einer  an  dem  entsprechenden 
Punkte  der  Eioberfläche  gezogenen  Tangente  parallel  erscheinen 
worden. 

In  der  überwiegenden  Mehrzahl  der  Fälle  treten  nun  während 
der  Furchung  nur  Antiklinen,  also  ausschliesslich  radiale  Theilungen 
auf.  Hierauf  beruht  es,  dass  im  Blastulastadium  die  Zellen  an  der 
Oberfläche  des  Keimes  in  einfacher  Schicht  angeordnet  erscheinen. 
Würden  die  Blastomeren  bei  dieser  Vermehrung  von  radialen  Theilungs- 
wänden  keine  weitere  Gestaltveränderung  erleiden,  so  müssten  sie 
schliesslich  zu  hohen  Pyramiden  werden,  welche  mit  ihren  Spitzen  im 
Mittelpunkt  des  Keimes  zusammenstossen,  ein  Verhalten,  welches  für 
die  Sterroblastula  von  Lucernaria  (vgl.  unten  Fig.  114)  von  Bergh 
thatsächlich  nachgewiesen  wurde.  In  den  meisten  Fällen  bewirkt 
jedoch  das  Abrundungsbestreben  der  Furchungskugeln,  dass  sie  sich 
gegen  die  Oberfläche  des  Keimes  zurückziehen,  wodurch  das  Auftreten 
eines  im  Inneren  sich  ausbildenden  Hohlraumes  (Blastocöl)  verursacht 
erscheint  (Fig.  110  u.  111). 

Tangentiale  Theilungen,  welche  zum  Auftreten  von  Periklinen 
und  in  Folge  dessen  zu  einer  zwei-  bis  mehrschichtigen  Anordnung 
von  Blastomeren   führen   würden,   finden  sich  während  der  Furchung 
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im  Allgemeinen  nur  in  gewissen  seltenen  Ausnahmefällen.  Sie  treten 
auf  bei  jenen  etwas  zweifelhaften  Stadien  der  Cölenteraten,  welche 
als  Morula  bezeichnet  werden,  auf  die  wir  im  Nächstfolgenden 
zurückzukommen  haben,  ferner  bei  der  holoblastischen  und  mero- 
blastischen Furchung  der  Vertebraten,  bei  denen  die  Wand  der 
Keirablase  frühzeitig  mehrschichtig  wird.  Im  Einzelnen  werden  uns 
die  durch  die  verschiedene  Lagerung  der  Theilungsebenen  resultirenden 
Configurationen  in  einem  folgenden  Abschnitte  „über  die  Endstadien 
der  Furchung"  zu  beschäftigen  haben. 

2.  Die  Keiml)lätterlehre. 

Auf  die  Furchung  folgt  als  nächste  Periode  der  Entwicklung  die 
Keimblätterbildung.  Das  Blastulastadium  resp.  die  ihm  zu  ver- 
gleichenden Endstadien  der  Furchung  (vgl.  p.  199)  steht  zwischen 
beiden  Entwicklungsperioden  in  der  Mitte.  Bezeichnet  es  einerseits 
den  Abschluss  des  Furchungsprocesses,  so  ist  es  andererseits  der 
Ausgangspunkt  für  die  der  Keimblätterbildung  zuzurechnenden  Um- 
wandlungsprocesse. 

Wenn  in  der  Periode  der  Furchung  das  rein  Promorphologische 
(die  Axen-  und  Symmetrieverhältnisse  des  Keimes)  zum  Ausdrucke 
kommt,  so  ist  die  Periode  der  Keimblätterbildung  der  Hervorbringung 
des  Schichtenbaues  des  Körpers  gewidmet.  Für  uns  sind  die  Keim- 
blätter sonach  die  Anlagen  bestimmter  Körperschichten  bei  normaler 
Eientwicklung.  Um  was  für  Körperschichten  es  sich  hierbei  handelt, 
das  wird  im  Einzelnen  immer  durch  den  betreflfenden  Entwicklungs- 
gang selbst  gekennzeichnet.  Die  ausgebildeten  Formen  zeigen  viel- 
fach einen  ziemlich  komplicirten  Schichtenbau.  Wir  erinnern  an  die 
durch  mehrfache  Faltenbildungen  der  Ursegmentwände  sich  heraus- 
gestaltenden Körperschichten  des  Amphioxus,  deren  Genese  durch 
Hatschek  erkannt  wurde  (vgl.  Spec.  Th.,  III,  p.  1455).  Es  handelt 
sich  hier  offenbar  um  secundäre  Umformungen  einer  ursprünglich 
einheitlichen  Körperschicht.  In  diesem  Sinne  könnten  wir  auch  die 
Keimblätter  als  Anlagen  der  primären  Körperschichten  bei  normaler 
Eientwicklung  bezeichnen. 

Im  Allgemeinen  sind  die  Keimblätter  die  ersten  an  dem  Blastula- 
stadium kenntlich  werdenden  Differenzirungen.  Diese  Regel  ist  indess 
nicht  ohne  Ausnahmen.  So  Averden  z.  B.  bei  Eupomatus  die 
Wimpern  des  Prototrochs  schon  im  Blastulastadium  entwickelt.  Bei 
den  Lamellibranchiaten  wird  die  Schalendrüse  frühzeitig  ent- 
wickelt etc.  Derartige  Ausnahmen  rechnen  wir  natürlich  nicht  mit 
zur  Keimblätterbildung.  Wir  erkennen  sie  als  solche  daran,  dass  sie 
nicht  zur  Hervorbildung  einer  für  den  Schichtenbau  der  betreffenden 
Form  oder  Gruppe  wesentlichen  Körperschicht  führen.  Die  Frage 
nach  der  Homologie  der  Keimblätter  würde  sich  sonach  auf  die  Frage 
reduciren ,  ob  die  ersten  Differenzirungsvorgänge  an  der  Blastula 
zweier  verschiedener  Formen  in  übereinstimmender  oder  doch 
wenigstens  auf  einander  zurückführbarer  Form  ablaufen  und  ob  sie 
zu  dem  gleichen  Resultate,  zur  Hervorbringung  identischer  Körper- 
schichten führen.  Ueberhaupt  kann  die  Homologie  zweier  ver- 
schiedener Bildungen  dann  als  erwiesen  gelten,  wenn  ihr  Ursprung, 
die  Art  ihrer  Umformung  und  ihr  endgültiges  Schicksal  überein- 
stimmen oder  doch  in  irgend  einer  Weise  vergleichbar  sind. 
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Die  Keimblätter  sind  sonach  für  uns  durch  die  Art  ihres  Ursprunges 
und  durch  ihre  prospective  Bedeutung  bei  normaler  Eientwicklung 
bestimmt.  Wo  eines  dieser  beiden  Kriterien  in  Wegfall  kommt,  wird 
es  einer  besonderen  Untersuchung  der  speciellen  Verhältnisse  des 
betreffenden  Falles  anheimgestellt  sein,  nach  welcher  Richtung  wir 
Homologien  statuiren  dürfen.  Hierfür  zunächst  ein  Beispiel  nach 
Braem:  Die  Bildung  des  primären  Mesenchyms  in  der  Echiniden- 
Blastula  ähnelt  ausserordentlich  jener  polaren  Einwucherung,  welche 
bei  vielen  Hydroiden,  z.  B.  Aequorea,  zur  Entodermbildung 
führt.  Hier  ist  bei  gleicher  Ursprungsweise  die  prospective  Bedeutung 
eine  verschiedene.  Eine  Ueberlegung  der  Umstände  des  Falles,  so 
besonders  das  Vorkommen  einer  echten  Entodermbildung  im  Echiniden- 
keim  führt  uns  hier  dazu,  bei  aller  Uebereinstimmung  der  Anfangs- 
processe  die  Homologie  in  Abrede  zu  stellen.  Wir  sprechen  daher 
im  einen  Fall  von  Mesenchymbildung,  im  anderen  von  Entoderm- 
bildung. Es  kann  auch  der  umgekehrte  Fall  vorkommen,  dass  näm- 
lich auf  verschiedenen  Wegen  das  gleiche  Endresultat  erreicht  wird. 
Auch  in  diesem  Falle  wird  es  einer  Abschätzung  der  speciellen  Ver- 
hältnisse, einer  besonderen  Berücksichtigung  aller  secundären  Merk- 
male anheimgestellt  sein,  ob  wir  von  einer  Homologie  der  beiden  in 
Frage  kommenden  Formenreihen  sprechen  dürfen  oder  nicht. 

Ueber  die  Gestalt  der  Keimblätter  lässt  sich  im  Allgemeinen 
nichts  aussagen.  Es  können  Epithelschichten,  Zellaggregate  ver- 
schiedener Art,  zerstreute  Kerne  in  einer  gemeinsamen  Dottermasse 
sein.  Eventuell  kann  ein  Keimblatt  auch  nur  durch  ganz  wenige 
Zellen  vertreten  sein.  Für  uns  ist  ein  Keimblatt  nur  irgend  ein  ab- 
gegrenztes Zellaggregat,  welches  bei  normaler  Eientwicklung  einer  be- 
stimmten Körperschicht  den  Ursprung  giebt. 

Der  Begriff  der  Keimblätter  wurde  für  die  normale  Eientwicklung 
aufgestellt,  und  nur  für  diese  hat  er  eine  bestimmte  Bedeutung.   Die 
Frage   der  Homologie   der  Keimblätter   reducirt  sich    sonach   auf  die 
Frage,   ob   bei   normaler  Entwicklung   aus   dem  Ei  auf  das  Blastula- 
stadium    Differenzirungsprocesse    folgen,    welche    bei    verschiedenen 
Formen  vergleichbar    sind    und    zur    Ausbildung    des    gleichen    End- 
resultates  führen.     Es   handelt   sich   sonach   um   die  prospective 
Bedeutung    der    in   Frage   kommenden   Zellgruppen    bei   normaler 
Entwicklung  aus   dem  Ei.     Ueber   die   prospectiven  Potenzen 
der   einzelnen  Keimblätter  ist  hiermit  gar  nichts  ausgesagt  oder  ent- 
schieden.    Die   Frage   nach   der  Homologie   der   Keimblätter   darf 
nicht   verwechselt   werden   mit   der  Frage   nach  der  Specification 
derselben.     Wir    wissen,    dass    die    entwicklungsmechanischen   Fähig- 
keiten  der  Keimblätter,   ihre  latenten  Potenzen  oft  sehr  weitgehende 
sind,  dass  sie  vielfach  über  die  Grenzen  der  Fähigkeiten  hinausgehen, 
welche  das  betreffende  Blatt  bei  normaler  Eientwicklung  documentirt. 
Wir   wissen   auch,    dass   die   Potenzen   vielfach   von   Form   zu   Form, 
von   Gruppe   zu   Gruppe   verschiedene   sind   und   dass   sich   über  ihr 
Bereich  im   Allgemeinen   nichts   festsetzen   lässt.     Es   ist   Sache   der 
experimentellen  Methode,   für  jeden   einzelnen  Fall  festzustellen,   wie 
weit  diese  Potenzen  wirklich  gehen.     Das  Vorhandensein  solcher  Po- 
tenzen hat  mit  der  Frage  der  Homologie  der  Keimblätter  bei  normaler 
Entwicklung   nichts  zu   thun.     In   der  Embryologie   können  nur  Pro- 
cesse    mit    einander   in    Parallele    gesetzt   werden,    die    wirklich    mit 
einander    vergleichbar    sind.     Die    Vorgänge    der    Regeneration    und 
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der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  vollziehen  sich  mit  anderen 
Mitteln  und  gehen  von  ganz  anderen  Ausgangspunkten  aus,  als  die 
normale  Eientwicklung.  Sie  sind  ihr  also  nicht  direct  zu  vergleichen, 
wenngleich  sie  in  letzter  Linie  auf  dieselben  causalen  Grundlagen 
zurückzuführen  sein  mögen.  Wenn  sich  daher  bei  regenerativen  Vor- 
gängen Potenzen  geltend  machen,  welche  an  den  Keimblättern  bei 
normaler  Eientwicklung  nicht  zu  erkennen  sind  und  durch  deren  Be- 
thätigung  scheinbar  die  den  einzelnen  Keimblättern  gesteckten  Grenzen 
durchbrochen  werden,  so  hat  diese  Beobachtung  mit  der  Frage  nach 
der  Homologie  der  Keimblätter  nichts  zu  thun.  Keimblätter- 
bildung ist  ein  Vorgang  der  normalen  Eientwicklung 
und  die  Frage  bezüglich  ihrer  Homologie  nur  die,  ob  diese  Procesie 
bei  den  verschiedenen  Gruppen  der  Metazoen  mit  einander  vergleichbar 
sind  oder  nicht. 

Vielfach  werden  die  Keimblätter  als  Primärorgane  oder 
Primitivorgane  des  Embryos  bezeichnet.  Es  wird  auch  an- 
gegeben, dass  diese  Bezeichnungsweise  auf  Karl  Ernst  v.  Baer 
zurückgehe.  Wir  können  aber  in  dem  Werke:  „Ueber  Entwicklungs- 
geschichte der  Thiere"  des  genannten  Autors  nichts  darauf  Bezüg- 
liches finden.  Karl  Ernst  v.  Baer  spricht  von  Fundamental- 
organen. Er  versteht  darunter  die  ersten  röhrenförmigen  Bil- 
dungen, welche  durch  Einkrümmung  der  verschiedenen  Schichten  des 
Wirbelthierkeimes  zur  Entwicklung  kommen,  also  das  Neuralrohr, 
das  primäre  Darmrohr  und  die  Cölomanlage  (vgl.  Scholion  IV, 
p.  164).  Der  Ausdruck  „Fundamentalorgane"  hat  in  dieser  Ver- 
wendungsweise einen  guten  Sinn.  Denn  es  handelt  sich  wirklich  um 
Anlagen  von  Organen  oder  Organcomplexen,  welche  sich  zu  be- 
stimmten Organen  des  ausgebildeten  Zustandes  umbilden  und  bei 
ihrem  ersten  Auftreten  bereits  den  Grundtj^pus  der  Gestalt  des  be- 
treffenden Organs  erkennen  lassen.  Die  Verwendung  des  Ausdruckes 
„Primitiv -Organe"  für  die  Keimblätter  des  Embryos  scheint  auf 
Haeckel  zurückzugehen.  (Studien  zur  Gastraeatheorie,  IV,  Nach- 
träge, 1877,  p.  258;  auch  im  11.  Bd.  (Neue  Folge,  4.  Bd.)  der 
Jenaischen  Zeitschrift  für  Naturwissenschaften,  1877,  p.  86.) 

Dem  Satze,  dass  die  Keimblätter  als  Primitivorgane  des  Em- 
bryos zu  betrachten  seien,  hängt  eine  gewisse  Unklarheit  an.  Wenn 
damit  nur  zum  Ausdrucke  gebracht  werden  soll,  dass  die  Keim- 
blätter die  ersten  am  Embryo  nach  Ablauf  der  Furchung  erkenn- 
baren Differenzirungen  darstellen,  so  fehlen  uns  dabei  Kriterien, 
wonach  wir  entscheiden  könnten,  welche  Differenzirungen  wir  unter 
diesen  Begriff  subsumiren  »können  und  welche  nicht. 

Bei  einem  Organ  denken  wir  an  seine  Function.  Welche  Functionen 
können  wir  den  Primitivorganen  des  Embryos  zuschreiben  resp.  durch 
welche  Functionen  werden  diese  Organe  als  solche  characterisirt?  Man 
könnte  bei  dem  primären  Ectoderm  an  respiratorische  Functionen,  an 
die  Vermittlung  des  Gasaustausches  des  Embryos  denken.  Man  wird 
ihm  auch  mit  Rücksicht  auf  den  Umstand,  dass  es  sich  vielfach  früh- 
zeitig mit  Geissein  oder  Wimpern  bedeckt,  eine  Beziehung  zu  den 
ursprünglichen  Bewegungsfunctionen  des  Embryos  und  im  Zusammen- 
hang damit  die  Functionen  der  Reizperception  zuschreiben  dürfen. 
Man  wird  wenigstens  annehmen  können,  dass  diese  Functionen,  die 
ja  dem  äusseren  Keimblatt  zur  Bezeichnung  eines  Organes  der  animalen 
Sphäre  verhelfen  haben,  in  ihm  zu  intensiverer  Bethätigung  kommen. 
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als  in  den  übrigen  Schichten  des  Keimes.  Dagegen  möchte  im  Entoderm 
die  vegetative  Function  der  Ernährung  in  besonderer  Weise  localisirt 
gedacht  werden  können,  wofür  ja  schon  die  Beziehungen  dieser  Schicht 
zu  den  Nahrungsdotterreserven  des  Embryos  zu  sprechen  scheinen. 
Immerhin  würden  wir  auf  diesem  Wege  wohl  nur  zu  einer  ziemlich 
vagen  Characterisirung  der  Keimblätter  gelangen.  Wir  wissen  über 
die  Functionen  der  Keimblätter  eigentlich  wenig  Bestimmtes  und  wissen 
nichts  über  den  Zeitpunkt,  in  welchem  diese  Functionen  zur  Bethätigung 
kommen  oder  in  welchem  eine  schärfere  Localisirung  dieser  ursprüng- 
lich allen  protoplasmatischen  Theilen  des  Keimes  zuzuerkennenden 
Functionen  stattfindet.  Wir  würden  sonach  im  einzelnen  Falle  oft 
kaum  zu  entscheiden  vermögen,  ob  wir  eine  bestimmte  Zellengruppe 
als  ein  Keimblatt  anzuerkennen  haben  oder  nicht  und  wie  sich  die 
Keimblätter  gegen  einander  abgrenzen.  Was  wir  aber  suchen  müssen, 
sind  bestimmte  Merkmale,  nach  denen  wir  ein  Keimblatt  als  ein  solches 
zu  erkennen  im  Stande  sind. 

Wir  dürfen  im  Uebrigen  niemals  vergessen,  dass  die  hervor- 
ragendste Function  irgend  eines  Keimestheiles  immer  in  seinen  ent- 
wicklungsgeschichtlichen Leistungen  zu  suchen  ist.  Die  Entwicklungs- 
arbeit („Travail  evolutiv"  nach  Lacaze-Duthiers)  ist  die  hervor- 
ragendste Bethätigung  des  Keimes.  Wir  würden  sonach  die  Primiv- 
organe  als  differente  Partien  des  Embryos  bezeichnen  können,  denen 
es  zukommt,  bestimmt  geartete  Entwicklungsarbeit  zu  leisten.  Diese 
Function  wäre  aber  durch  das  Entwicklungsresultat  bestimmt.  Wir 
könnten  also  auf  diesem  Wege  schliesslich  doch  zu  einem  greifbaren 
Resultat,  zur  Aufstellung  eines  Kennzeichens  für  die  Keimblätter  ge- 
langen. Sie  wären  dann  Keimespartien  von  bestimmter  prospectiver 
Bedeutung.  Die  wesentlichste  Function  der  Primitivorgane  wäre,  be- 
stimmten Körperschichten  den  Ursprung  zu  geben.  Diesen  Stand- 
punkt hat  Braem  vertreten,  welcher  in  einer  wohldurchdachten  Ab- 
handlung die  Forderung  aufstellt,  dass  die  Keimblätter  ausschliesslich 
physiologisch,  d.  h.  nach  ihrer  prospectiven  Bedeutung  gekennzeichnet 
werden  sollen.  Ausschliesslich  physiologisch?  Wir  sind  gewöhnt, 
physiologischen  Eigenthümlichkeiten  bei  der  Feststellung  der  Homo- 
logien keinen  allzu  grossen  Wert  beizumessen.  Es  können  homologe, 
es  können  aber  auch  nur  analoge  Bildungen  sein,  die  durch  die 
gleiche  Function  gekennzeichnet  sind.  Sonach  würde  uns  das  vor- 
liegende Merkmal  bezüglich  der  Homologisirung  der  Keimblätter  nicht 
leiten  können.  Wir  werden  aber  nicht  vergessen  dürfen,  dass  es 
sich  im  vorliegenden  Falle  um  eine  Function  handelt,  deren  Be- 
thätigung Formumwandlungen  zur  Folge  hat.  Wir  werden  also  schliess- 
lich doch  wieder  auf  das  Gebiet  der  Morphologie  zurückgeführt.  Das 
Merkmal  der  Prospectivität  ist  ein  physiologisches,  insofern  es  uns 
mit  gewissen  Fähigkeiten  der  betreffenden  Zellgruppe  bekannt  macht, 
es  ist  gleichzeitig  ein  morphologisches,  insofern  es  eine  Aussage  über 
die  der  betreffenden  Zellgruppe  bei  normaler  Entwicklung  bevor- 
stehende Formumwandlung  in  sich  birgt.  Wir  haben  deshalb  in 
unseren  obigen  Ausführungen  (p.  173)  dieses  Merkmal  zur  Kenn- 
zeichnung der  Keimblätter  herangezogen.  Es  handelt  sich  hierbei 
um  eine  specielle  Anwendung  der  allgemeinen  in  der  vergleichenden 
Entwicklungsgeschichte  massgebenden  Principien,  über  welche  Hat- 
SCHEK  in  seinem  Lehrbuch  der  Zoologie  (1888,  p.  19  u.  ff.)  eine 
kurze,  aber  werthvolle  Auseinandersetzung  gegeben  hat,  welche  in  dem 
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Satze  gipfelt:  „Die  Methode  der  vergleichen  den  0  ntogenie 
ist  eine  Erweiterung  der  vergleichend  anatomischen 
Methode  (Feststellung  von  Homologie  und  Analogie) 
durch  Anwendung  derselben  auf  Formen  reihen."  Hier- 
bei ist  auf  das  Wort  „Formenreihen"  das  Schwergewicht  zu  legen, 
insofern  hierdurch  bekundet  ward,  dass  es  sich  bei  Vergleichung 
zweier  Entwicklungsprocesse  um  Anfang,  Umwandlung  und  endgiltiges 
Schicksal  handelt. 

Man  könnte  schliesslich  den  Ausspruch,  dass  die  Keimblätter 
Primitivorgane  seien,  im  Sinne  einer  weitverbreiteten  und  von  vielen 
Forschern  getheilten  Anschauungsweise  auf  die  Phylogenie  der 
thierischen  Formen  beziehen.  Sie  würden  dann  den  erstent- 
standenen Organen  hypothetischer  Ahnenformen  entsprechen.  Wir 
sind  davon  entfernt,  derartigen  Deductionen  ihre  Berechtigung  ab- 
zusprechen. Wer  auf  dem  Boden  der  Descendenztheorie  steht,  wird 
das  Bedürfniss  empfinden,  bei  der  Ableitung  der  verschiedenen  Stämme 
des  Thierreichs  bis  auf  den  letzten  Ursprung  derselben  zurückzu- 
gehen. Jedenfalls  können  derartige  hypothetische  Constructionen  als 
der  vereinfachte  Ausdruck  jener  Vorstellungen  gelten,  die  wir  uns 
über  den  Zusammenhang  der  verschiedenen  Formenreihen  organischer 
Wesen  gebildet  haben.  Sie  stellen  somit  zum  Mindesten  einen  ge- 
wissen Behelf  in  der  Oeconomie  unseres  Denkens  dar.  Auch  die 
causale  Erforschung  der  ontogenetischen  Vorgänge  wird  mit  diesen 
Ergebnissen  einer  historischen  Betrachtungsweise  zu  rechnen  haben. 
Es  ist  jedenfalls  der  erste  Schritt  unserer  Erkenntniss,  zunächst  die 
verschiedenen  Gestalten  der  organischen  Schöpfung  historisch  abzu- 
leiten, um  dann  die  Frage  nach  den  Ursachen  der  verschiedenen 
Umformungen  zu  erörtern.  Wer  die  Ursachen  irgend  eines  Processes 
erkennen  will,  muss  zunächst  feststellen,  was  denn  eigentlich  vor- 
gegangen ist.  Wie  schwierig  die  Verfolgung  einer  derartigen  histo- 
rischen Betrachtungsweise  im  Einzelnen  ist,  wie  Vieles  hierbei  derzeit 
noch  dem  subjectiven  Ermessen  anheim gestellt  bleibt,  welche  Schwierig- 
keiten sich  im  gegebenen  Falle  der  Beurtheilung  der  Frage,  ob  es 
sich  bei  irgend  einer  Erscheinung  um  vererbte  Mechanismen  oder  um 
adaptive  Einrichtungen  der  Keimesentwicklung  handelt,  ist  uns  wohl 
bewusst.  Der  leitende  Gedanke,  dass  in  der  Ontogenie  der  organischen 
Formen  sich  Spuren  jenes  historischen  W^erdeganges  erhalten  haben, 
ermuthigt  uns,  auf  dem  betretenen  Wege  fortzuschreiten. 

Wir  können  uns  aber  andererseits  nicht  verhehlen,  dass  auf 
diesem  Wege  eine  scharfe  Begriffsbestimmung  der  Keimblätter,  eine 
Art  Definition  dessen,  was  man  unter  einem  Keimblatt  zu  verstehen 
hat,  nicht  zu  erlangen  ist.  Da  uns  die  betreffenden  Stammformen 
unbekannt  sind  und  nur  mit  einem  grösseren  oder  geringeren  Grad 
von  Sicherheit  oder  Unsicherheit  erschlossen  werden  können,  so  sind 
wir  nicht  in  der  Lage,  in  einem  bestimmten  Falle  anzugeben,  ob  eine 
in  der  Ontogenie  vorliegende  Zellgruppe  einem  Organ  dieser  Stamm- 
formen entspricht  oder  nicht.  Man  wird  bei  der  Beurtheilung  der 
Keimblätter  von  diesen  hypothetischen  Vorstellungen  nach  Möglichkeit 
absehen  und  sich  auf  das  thatsächlich  zu  Beobachtende  beschränken 
müssen. 

Es  soll  damit  nicht  gesagt  sein,  dass  bei  der  Vergleichung  der  Ent- 
wicklungsweise zweier  Formen  phylogenetische  Betrachtungen  überhaupt 
auszuschliessen   seien.      Im  Einzelnen   können    sie  uns    recht  wohl  leiten 
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oder  gewisse  Hinweise  enthalten,  die  von  Werth  sein  können.  Die  An- 
nahme, dass  die  Crustaceen  auf  Anneliden  zu  beziehen  seien, 
kann  z.  B.  als  ziemlich  gut  begründet  bezeichnet  werden.  Die  Anneliden 
sind  nun  durch  einen  ungemein  scharf  characterisirten  Turchungstypus 
gekennzeichnet.  Die  Frage,  ob  die  Crustaceen  sich  von  den  Anneliden 
zu  einer  Zeit  abgetrennt  haben,  in  welcher  die  letzteren  diesen  Turchungs- 
typus bereits  erworben  hatten,  führt  uns  zur  Erwägung,  ob  sich  in  der 
Entwicklung  der  Crustaceen  Spuren  des  für  die  Anneliden  bekannt  ge- 
wordenen Spiraltypus  der  Furchung  erhalten  haben,  wie  es  nach  den 
Untersuchungen  von  Bigelow  (F.  1902)  an  Lepas  thatsächlich  der  Fall 
zu  sein  scheint. 

Da,  wie  wir  im  Vorstehenden  ausgeführt  haben,  der  Ausspruch, 
die  Keimblätter  seien  Primitivorgane  des  Embryos,  einer  verschiedenen 
Deutung  fähig  ist,  so  glaubten  wir  von  dieser  Bezeichnung  in  der 
allgemeinen  Characteristik  der  Keimblätter  absehen  und  in  dieselbe 
nur  Merkmale  aufnehmen  zu  sollen,  welche  der  Beobachtung  zugäng- 
lich sind. 

Die  Keimblätter  sind  für  uns  demnach  nichts  weiter,  als  Anlagen 
bestimmter  Körper  schichten  bei  normaler  Entwicklung  aus  dem  Ei. 
Die  Frage  nach  der  Homologie  der  Keimblätter  würde  sich  sonach 
auf  die  Frage  reduciren,  ob  bei  verschiedenen  Formen  Körper  schichten 
vorhanden  sind,  die  mit  einander  vergleichbar  sind  und  ob  in  der 
Art  der  ersten  Anlage  dieser  Körperschichten  Züge  zu  erkennen  sind, 
die  auf  eine  principielle  Uebereinstimmung  des  Bildungsmodus  hin- 
weisen. Es  würde  sich  im  Weiteren  die  Frage  ergeben,  ob  die  Art 
der  Umbildung  dieser  Anlagen  bis  zur  Erreichung  des  ausgebildeten 
Zustandes  bei  den  zum  Vergleich  herangezogenen  Formen  eine 
übereinstimmende  ist,  oder  doch  eine  derartige,  dass  wir  die  eine 
Bildungsweise  auf  die  andere  in  irgend  einer  Weise  zurückführen 
können. 

Diese  Fragen  werden  durch  die  sogenannte  Keimblätterlehre 
wenigstens  in  allgemeiner  Weise  in  bejahendem  Sinne  beantwortet. 
Die  Hauptsätze  der  Keimblätterlehre  lassen  sich  in  folgender  Weise 
formuliren : 

1)  Bei  allen  Metazoen  werden  bei  normaler  Eientwicklung  in 
den  auf  das  Blastulastadium  (resp.  auf  die  dasselbe  vertretenden 
Endstadien  der  Furchung)  folgenden  Stadien  zunächst  zwei  Keimes- 
schichten gebildet,  welche  als  die  beiden  primären  Keimblätter  be- 
zeichnet werden.  Von  diesen  wird  die  äussere  Schicht  als  primäres 
E  et  oder  m  (E  ctoblast,  Epi  blast),  die  innere  Schicht  oder  Zell- 
masse als  primäres  EntOder  m  (En  toblast,  Hyp  ob  last)  be- 
zeichnet. In  einigen  seltenen  Fällen  kann  vorübergehend  das  relative 
Lagerungsverhältniss  der  beiden  Keimesschichten  zu  einander  ein  um- 
gekehrtes sein  (Umkehrung  der  Keimblätter,  Spongien,  einige 
Mammalia).  Die  Anlage  des  inneren  Blattes  wird  vielfach,  und 
zwar  besonders  in  jenen  Fällen,  in  denen  in  ihr  ein  Lumen  zur  Aus- 
bildung kommt,  als  Urdarmanlage  (Archen teron)  bezeichnet. 
Die  Stelle,  an  welcher  die  beiden  Keimesschichten  in  einander  über- 
gehen, heisst  Urmund  oder  Blastoporus  (Prostoma,  Proto- 
st oma).  Diese  Stelle  fehlt  natürlich  in  jenen  Fällen,  in  denen  das 
untere  Blatt  auf  diffuse  Weise  oder  durch  multipolare  Bildungsprocesse 
erzeugt  wird. 
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Der  durch  das  Auftreten  der  beiden  primären  Keimesschichten 
entstandene  zweischichtige  Keim  wird  als  Gastrulastadium,  der 
Vorgang  seiner  Herstellung  als  Gastrulation  bezeichnet. 

Ueber  die  prospective  Bedeutung  dieser  beiden  Keimesschichten 
lässt  sich  Folgendes  aussagen.  Das  primäre  Ectoderm  liefert  zu- 
nächst in  vielen  Fällen  einen  Theil  der  mittleren  Keimesschicht  oder 
des  Mesoderms  (Ectomesoderm),  ferner  liefert  es  die  äussere  Haut 
sammt  ihren  Adnexen  (Hautdrüsen  eventuell  auch  Hautmusculatur, 
Skeletbildungen,  Respirations-  und  Excretionsorgane  der  Haut),  das 
Nervensystem,  die  Sinnesepithelien  und  in  vielen  Fällen  den  vordersten 
und  hintersten  Abschnitt  des  Darmkanals  (Stomodaeum  und  Procto- 
daeum). 

Das  primäre  Entoderm  oder  die  innere  Keimesschicht  liefert  zu- 
nächst einen  Theil  des  Mesoderms  (Entomesoderm).  Ferner  produ- 
cirt  es  das  Mitteldarmepithel  (Epithelschicht  des  Mesenterons)  und 
das  Epithel  der  drüsigen  Adnexe  des  Mitteldarms,  gelegentlich  auch 
eigenthümliche  Stützapparate  (Tentakelaxen  der  Hydroiden,  Chorda 
dorsalis).  Auch  das  Pericardialsäckchen  der  Tunicaten  ist  als  be- 
sondere entodermale  Bildung  zu  betrachten.  Ob  sich  das  Entoderm 
direct  an  der  Bildung  von  Blutzellen,  eventuell  auch  an  der  Production 
von  Gefässendothelien  betheiligt,  scheint  uns  nicht  sichergestellt.  Nur 
in  seltenen  Fällen  und  bei  ursprünglichen  Metazoen  bildet  es  Sinnes- 
zellen und  Theile  des  Nervensystems  (so  bei  Cölenteraten  und 
bei  Bai  an  ogl  OS  SU  s).  Es  scheint,  dass  bei  den  Echinodermen 
Theile  des  Nervensystems  mesodermalen  Ursprungs  sind,  also  auf  das 
primäre  Entoderm  bezogen  werden  müssen. 

Natürlich  hängt  es  von  der  Entwicklungshöhe  des  betreffenden 
Organismus  ab,  wie  viel  von  den  hier  aufgeführten  Bildungen  über- 
haupt realisirt  wird.  Bei  einer  Hydra  wird  weder  ein  echtes  Meso- 
derm,  noch  ein  Stomodaeum  etc.  ausgebildet.  Die  oben  aufgeführte 
Liste  besagt  also  nur,  was  Alles  unter  Umständen  von  den  beiden 
primären  Keimblättern  geleistet  wird,  ohne  im  Uebrigen  auf  absolute 
Vollständigkeit  Anspruch  zu  machen.  Wenn  wir  sie  vereinfachen  und 
alles  gelegentlich  (gebildete  weglassen,  so  ergiebt  sich:  Das  primäre 
Ectoderm  enthält  stets  die  Anlage  des  Hautepithels  (Epidermis), 
das  primäre  Entoderm  die  des  Mitteldarmepithels.  Die  beiden  pri- 
mären Keimblätter  erscheinen  sonach  durch  ihre  Beziehung  zu  diesen 
beiden  genannten  Körperschichten  gekennzeichnet. 

Man  darf  wohl  annehmen,  dass  diese  beiden  Körperschichten  im 
ganzen  Kreise  der  Metazoen  homolog  sind.  Nur  für  die  Spongien 
ergeben  sich,  wie  wir  ausführen  werden,  gewisse  Zweifel,  ob  nicht  durch 
eine  erfolgte  Umkehrung  ihr  wechselseitiges  Lagerungsverhältniss  und 
dementsprechend  ihre  Function  verkehrt  worden  sei.  Aber  auch 
in  diesem  Falle  könnten  wir  an  einer  Homologie  der  betreifenden 
Schichten,  natürlich  unter  Berücksichtigung  ihrer  nun  geänderten 
Verhältnisse  festhalten.  Für  die  übrigen  Metazoen  wird  man  wohl 
annehmen  dürfen,  dass  die  Epidermis  und  das  Mitteldarmepithel  homo- 
loge Schichten  in  dem  Sinne  sind,  dass  sie  sich  vom  gleichen  Ur- 
sprünge herleiten.  Es  ist  schwer  anzunehmen  und  wird  durch  keinen 
speciellen  Fall  bekräftigt,  dass  irgend  eine  P'orm  etwa  ihr  Haut- 
epithel verloren  und  nachträglich  durch  ein  auf  andere  Weise  neu- 
gebildetes   ersetzt  habe.    Das  Gleiche  gilt  für  das  Mitteldarmepithel. 
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Wenn  wir  sonach  an  der  Homologie  der  beiden  ultimären,  aus 
den  beiden  primären  Keimblättern  hervorgehenden  Körperschichten 
festhalten,  so  ergiebt  sich  die  Frage,  ob  ihre  Anlagen  betreffs  ihrer 
ersten  Ursprungsweise  im  Kreise  der  Metazoen  übereinstimmen. 
Man  kann  sagen,  dass  in  den  meisten  Fällen  eine  solche  Ueberein- 
stimmung  nicht  zu  verkennen  ist.  Ganz  allgemein  zeigt  bereits  die 
ungefurchte  Eizelle  eine  polare  Differenzirung,  in  welcher  eine  ani- 
male  Hälfte  als  Bildungsstätte  des  Ectoderms,  eine  vegetative  als 
Entstehungsort  des  Entoderms  zu  unterscheiden  ist.  Jene  letztere 
Keimespartie  wird  auf  verschiedene  Weise  ins  Innere  verlagert,  so 
dass  dann  der  sogenannte  Blastoporus  dem  animalen  Pole  gegenüber- 
liegt. Es  wird  allgemein  anerkannt,  dass  die  verschiedenen  Arten 
dieser  polaren  Form  der  Entodermbildung,  wie  Invagination,  Epibolie, 
polare  Einwanderung  etc.  Vorgänge  sind,  die  eigentlich  wesensgleich 
sind  und  nur  als  verschiedene  Erscheinungsformen  einer  und  der- 
selben Art  des  Sonderungsprocesses  betrachtet  werden  dürfen.  Anders 
verhält  es  sich  mit  jenen  Fällen,  in  denen  die  Sonderung  der  beiden 
primären  Keimblätter  nicht  vom  vegetativen  Pole  ausgeht,  sondern 
in  mehr  diffuser  Weise,  also  apolar  (z.  B.  durch  sogenannte  multi- 
polare Einwanderung)  erfolgt.  Zwischen  diesem  apolaren  Typus  und 
dem  ersterwähnten  polaren  besteht  scheinbar  eine  unüberbrückbare 
Kluft,  und  hierin  ist  jedenfalls  eine  ernste  Schwierigkeit  für  die 
Homologisirung  der  beiden  primären  Keimblätter  im  ganzen  Kreise 
der  Metazoen  gegeben.  Nichts  desto  weniger  ist  es  unsere  Ueber- 
zeugung,  dass  diese  Kluft  sich  irgendwie  überbrücken  lassen  muss, 
dass  ein  gemeinsames  Schema  zu  finden  ist,  dem  sich  diese  beiden, 
anscheinend  so  differenten  Formen  der  Entodermbildung  einordnen 
lassen.  Welche  Ueberlegungen  es  sind,  die  diese  Ueberzeugung  in 
uns  gefestigt  haben,  soll  unten  (p.  185)  ausführlicher  behandelt  werden. 
Hier  sei  nur  erwähnt,  dass  die  beiden  genannten  Typen  bei  nahe 
verwandten  Formen  einer  und  derselben  Gruppe  (z.  B.  Hy  drei  den) 
vorkommen,  dass  sie  in  gewissen  Fällen  (so  bei  den  Acalephen 
nach  Hyde)  durch  deutliche  Zwischenformen  oder  üebergänge  mit 
einander  verbunden  sind  und  —  was  vielleicht  das  Wichtigste  ist  — 
dass  jene  axiale,  heteropole  Differenzirung  der  Eizelle,  von  der  wir 
oben  sprachen,  und  welche  die  Unterscheidung  einer  animalen  und 
vegetativen  Keimesregion  ermöglicht,  sich  auch  bei  jenen  Formen 
findet,  welche  sich  später  durch  eine  apolare  Art  der  Entoderm- 
bildung auszeichnen. 

Was  die  Umbildungen  anbelangt,  durch  welche  die  beiden  pri- 
mären Keimblätter  bei  den  verschiedenen  Formen  in  die  betreffenden 
ultimären  Bildungen  übergeführt  werden,  so  ergiebt  sich  aus  ihnen, 
so  viel  wir  sehen,  bezüglich  der  Statuirung  einer  Homologie  der 
beiden  primären  Keimblätter  für  alle  Metazoen  keine  ernsthafte 
Schwierigkeit.  Zwar  wird  das  Mitteldarmlumen  bei  den  verschiedenen 
Formen  auf  verschiedene  Weise  entwickelt,  je  nachdem  die  ursprüng- 
liche Darmanlage  von  Anfang  an  in  Folge  ihrer  Entwicklungsweise 
(durch  Invagination)  hohl  oder  etwa  durch  parenchymatöse  Zellraasseu 
oder  Dottermassen  erfüllt  ist.  Derartige  Varianten  sind  unschwer 
von  einander  abzuleiten.  Die  verschiedenen  Schicksale  des  Blasto- 
porus in  den  einzelnen  Typen  der  Metazoen  erklären  sich  aus  der 
differenten  Entwicklungsrichtung,  welche  die  einzelnen  Stämme  des 
Thierreiches  eingeschlagen  haben.    Würde  die  Entwicklung  bei  allen 
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Formen  auf  gleiche  Weise  verlaufen,   so  würden  wir  überall  nur  das 
gleiche  Entwicklungsresultat  hervortreten  sehen. 

Die  Annahme,  dass  die  beiden  primären  Keimblätter  aller  Meta- 
zoen  homolog  sind,  kann  als  eine  ziemlich  gut  begründete  und  wahr- 
scheinliche bezeichnet  werden.  Sie  wird  auch  wohl  —  wie  wir  glauben 
—  von  den  meisten  Zoologen  und  Embryologen  getheilt.  In  Abrede 
gestellt  wird  sie  hauptsächlich  von  jenen  Forschern,  welche  einer 
vergleichenden  Morphologie  der  Organismen  als  Wissenschaft  die 
Berechtigung  absprechen  oder  doch  wenigstens  die  hierhergehörigen 
Fragen  und  ihre  versuchten  Lösungen  als  Adiaphora  betrachten.  Wer, 
auf  dem  Boden  der  vergleichenden  Morphologie  stehend,  an  der  Homo- 
logie der  beiden  primären  Keimblätter  zweifelt,  müsste  nach  unserer 
Ansicht  eine  polyphyletische  Abstammung  der  Metazoen  vertreten. 
Er  wäre  dann  gehalten,  anzugeben,  wie  viele  und  welche  Stämme  der 
Metazoen  sich  selbständig  entwickelt  haben,  und  wie  er  sich  ihre 
Ableitung  vorstellt.  Ein  solcher  Versuch  ist  unseres  Wissens  noch 
nicht  gemacht  worden. 

2)  Bei  allen  höheren  Metazoen,  so  vor  Allem  bei  allen  Bilaterien, 
finden  sich  zwischen  der  Epidermis  und  dem  Mitteldarmepithel  Ge- 
websschichten  eingeschoben,  welche  Organe  und  Bildungen  ver- 
schiedenster Art  enthalten.  Sie  umfassen:  die  Stammes-  und  Darm- 
musculatur,  die  Bindesubstanzen,  die  epithelialen  resp.  endothelialen 
Auskleidungen  der  Leibeshöhlen,  das  Blut-  und  Lymphgefässsystem,  die 
Gonaden  und  die  als  Nephridien  und  Protonephridien  bezeichneten  Ex- 
cretionsorgane.  Dieser  ganze  Complex  zeigt  meist  einen  ihm  eigenen 
Schichtenbau,  so  ist  vor  Allem  in  jenen  Fällen,  in  denen  ein  echtes 
Cölom  vorhanden  ist,  eine  Scheidung  in  eine  somatische  und  eine 
splanchnische  Schicht  zu  erkennen.  Die  gemeinsame  Anlage  dieses 
ganzen  Complexes  im  Keime  wird  gemeiniglich  alsMesoderm  oder 
mittleres  Keimblatt  bezeichnet.  Es  ist  den  beiden  primären  Keim- 
blättern gegenüber  eine  secundäre  Bildung.  Die  Art  seiner  Ent- 
stehung ist  in  den  verschiedenen  Gruppen  der  Metazoen  nicht  überall 
die  gleiche.  Bei  der  Behandlung  der  Frage  nach  der  Homologie  der 
Mesodermschichten  begegnen  wir  einer  Schwierigkeit,  die  darin  ge- 
legen ist,  dass  die  genannten  Schichten  in  späteren  Stadien  vielfachen 
Umbildungen  unterliegen,  daher  man  bei  blosser  Betrachtung  der 
ausgebildeten  Zustände  nicht  entscheiden  kann,  ob  homologe  oder 
wirklich  vergleichbare  Bildungen  vorliegen  oder  nicht.  Man  hat  ja 
lange  Zeit  nicht  sicher  sagen  können,  ob  den  Nematoden  oder 
Nemertinen  ein  Cölom  zukommt,  das  dem  Cölom  der  Anneliden 
gleichgesetzt  werden  kann  oder  nicht.  Von  den  beiden,  oben  an- 
geführten Kriterien  lässt  uns  sonach  hier  das  eine  auf  die  Prospec- 
tivität  der  Anlagen  bezügliche  mehr  oder  minder  im  Stiche.  Wir 
werden  sonach  in  diesem  Falle  die  Homologie  der  Anlagen  haupt- 
sächlich nach  ihrer  Entstehungsweise  festzustellen  haben,  und  es  wird 
auch  auf  die  Umbildungsformen,  welche  den  Uebergang  von  der  An- 
lage zum  ausgebildeten  Zustand  vermitteln,  besonderes  Gewicht  zu 
legen  sein. 

Das  Mesoderm  tritt  in  zwei  histologisch  verschiedenen  Formen 
auf,  deren  Trennung  durch  die  Cölomtheorie  der  Brüder  Hertwig  be- 
gründet wurde.  Wir  unterscheiden  als  Mesenchym  ein  Gewebe  von 
amöboid  gestalteten  Zellen,  welche  in  einer  gemeinsamen  Grundmasse 
(Intercellularsubstanz)    eingebettet    liegen;    sie    werden    durch    Ein- 
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Wanderung  von  einer  epithelialen  Schicht  aus  gebildet.  Dagegen  be- 
zeichnen wir  als  Mesepithel  oder  Mesothel  epitheliale  Mesoderm- 
lagen,  welche  zur  Auskleidung  echter  Cölomräume  dienen.  Es  können 
aber  auch  im  Mesenchym  Spalten  oder  Lückenräume  auftreten,  welche 
nachträglich  mit  Plattenepithelien  ausgekleidet  werden.  Für  diese 
letzteren  möchten  wir  den  Namen  Endothelien  reserviren  (Endo- 
thelien  des  Lymph-  und  Gefässsystems,  die  Auskleidung  von  Gelenks- 
höhlen etc.). 

Nach  ihrer  Genese  unterscheiden  wir  zwei,  offenbar  mit  einander 
nicht  zu  homologisirende  Formen  des  Mesoderms : 

a)  Ectomesoderm,  vielfach  auch  als  larvaler  Mesoblast  oder 
als  „secundäres  Mesoderm''  bezeichnet  (p.  111).  Es  entstammt  dem 
primären  Ectoderm  und  trägt  stets  den  histologischen  Character  eines 
Mesenchyms.  Es  findet  sich  bei  Cnidariern,  Ctenophoren,  Turbellarien, 
Rotiferen,  Anneliden  und  Mollusken.  Vielleicht  darf  ihm  auch  das 
Mesoderm  der  Nematoden  zugerechnet  werden.  Die  Verhältnisse  des 
Mesoderms  der  Arthropoden  erscheinen  noch  nicht  genügend  ge- 
klärt, doch  deuten  gewisse  neuere  Erfahrungen  bei  Crustaceen 
darauf  hin,  dass  auch  ihnen  diese  Form  des  Mesoderms  zukommt. 

b)  Ento mesoderm^).  Es  entstammt  dem  primären  Entoderm 
und  kann  sowohl  in  mesenchymatischer  als  auch  in  mesepithelialer  Form 
zur  Entwicklung  kommen.  Als  Beispiele  mögen  dienen :  das  Mesenchym 
und  die  Cölomanlagen  der  Echinoder  me  n,  die  Mesodermanlage 
der  Chordaten,  die  Mesodermstreifen  der  Anneliden  etc. 

Wir  bezeichnen  sonach  als  Mesoderm  zum  mindesten  zwei  ver- 
schiedene, mit  einander  nicht  zu  homologisirende  Keimesanlagen  der 
Metazoen. 

3)  Durch  die  Abgabe  des  Mesoderms  werden  die  beiden  primären 
Keimblätter  in  secundäre  umgewandelt.  Wir  bezeichnen  dann  die 
äussere  Keimschicht  nach  eventueller  (bei  manchen,  oben  namhaft 
gemachten  Formen  erfolgender)  Abspaltung  von  Ectomesoderm  als 
secundäres  Ectoderm,  wohl  auch  als  definitives  Ectoderm  oder  als 
Ectoderm  schlechtweg.  Die  innere  Keimesschicht  wird  nach  Abgabe 
des  Entomesoderms  als  secundäres  Entoderm  oder  als  Enteroderm 
(Goette)  bezeichnet.  Der  Keim  besteht  sonach  anfangs  aus  den 
beiden  primären  Keimblättern,  später  aus  den  drei  secundären 
Schichten:  Ectoderm,  Mesoderm  und  Enteroderm,  von  denen  das 
Mesoderm  bei  jenen  Formen,  denen  gleichzeitig  ein  Ectomesoderm 
und  ein  Entomesoderm  zukommt,  nicht  als  genetische  Einheit  be- 
trachtet werden  darf. 

4)  Eine  besondere  Stellung  nimmt  die  Gruppe  der  Genital - 
Zellen  ein.  Dieselben  sind  keinem  der  drei  Keimblätter  zuzurechnen. 
In  vielen  Fällen,  welche  im  zweiten  Abschnitt  des  allgemeinen  Theiles 

1)  Der  Ausdruck  „Entomesoderm"  wird  in  zweifachem  Sinne  verwendet.  \Vir 
gebrauchen  ihn  hier  zur  Bezeichnung  der  Ent>tehungsweise  eines  bestimmten  Theiies 
der  als  „Mesoderm"  bezeichneten  Anlage  also:  Mesoderm,  welches  sich  genetisch 
vom  Entoderm  ableitet.  Viele  Forscher  dagegen  bezeichnen  als  „Entomesoderm" 
die  gemeinsame  Anlage  von  Entoderm  und  Mesoderm,  bevor  diese  beiden  Schichten 
sich  von  einander  getrennt  haben,  und  in  diesem  Sinne  wird  dieser  Terminus  im 
Folgenden  wohl  auch  gelegentlich  zur  Verwendung  kommen.  Es  dürften  sich 
hieraus  keine  Irrungen  ergeben,  da  meist  aus  dem  Zusammenhang  zu  ersehen  ist, 
in  welchem  Sinne  der  Ausdruck  verwendet  wurde.  Im  Allgemeinen  möchte  sich 
empfehlen  für  die  gemeinsame  Anlage  von  Entoderm  und  Mesoderm  den  präciseren. 
Ausdruck  „primäres  Entoderm"  zu  verwenden. 
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dieses  Werkes  auf  p.  368  u.  ff.  eingehender  behandelt  wurden,  werden 
sie  frühzeitig  abgesondert,  zum  Theil  noch  vor,  zum  Theil  während 
der  Keimblätterbildung  oder  bald  nach  dieser  Periode.  In  anderen 
Fällen  treten  sie  allerdings  erst  später  als  morphologisch  differente 
Zellformen  in  Erscheinung,  und  dann  gehören  sie  scheinbar  einem 
Keimblatte  an.  Wir  würden  besser  sagen,  sie  seien  dann  dem  be- 
treffenden Keimblatte  beigemischt,  ohne  ihm  wirklich  anzugehören. 
Die  Annahme,  dass  Genitalzellen  durch  Umwandlung  von  somatischen 
Zellen  entstehen  können,  muss  nach  den  derzeitigen  Erfahrungen  als 
unwahrscheinlich  bezeichnet  werden.  Zwar  hat  Child  1906  ange- 
geben, dass  bei  Cestoden  (Moniezia  expansa  und  planissima) 
die  männlichen  Urkeimzellen  durch  Umwandlung  aus  somatischen 
Zellen  (Muskelzellen)  hervorgehen.  Wir  wollen  mit  unserem  Urtheil 
über  diesen  exceptionellen  Fall  derzeit  noch  zurückhalten. 

Die  Keimzellen  liegen  bei  den  Poriferen  in  der  sogenannten 
Dermalschicht,  bei  den  Hydroiden  im  Ectoderm,  bei  den  Scypho- 
medusen  und  Anthozoen  im  Entoderm,  bei  den  Ctenophoren 
im  Entoderm  (Garbe,  vgl.  oben  p.  303);  bei  den  Bilaterien  werden 
sie  ausnahmslos  im  Mesoderm  vorgefunden. 

Dagegen  sind  die  Gonaden  als  ein  gemischtes  Product  zu  be- 
trachten. Sie  entstehen  aus  Keimzellen  und  aus  Zellen  derjenigen 
Körperschicht,  in  welcher  die  Keimzellen  eingelagert  vorkommen. 

Ob  die  vorstehende  Behauptung  allgemeine  Giltigkeit  besitzt,  kann 
noch  zweifelhaft  erscheinen.  Es  wäre  von  Interesse,  über  die  Entstehung 
der  Gonaden  bei  Nematoden  und  Rotiferen  Genaueres  zu  erfahren. 

5)  Schliesslich  seien  noch  einige  Worte  den  Körper  höhlen 
gewidmet.  Der  erste  im  Keime  auftretende  Hohlraum  ist  die 
Furchungshöhle  oder  das  Blastocöl,  von  Claus  auch  als 
primäre  Leibeshöhle  bezeichnet.  Wenn  sodann  innere  Organ- 
anlagen gebildet  werden,  so  wird  dieser  Hohlraum  mehr  und  mehr 
verdrängt.  Er  erhält  sich  in  der  Form  von  Spalträumen  zwischen 
den  später  gebildeten  Schichten  und  Organbildungen.  Dieser  Spalt- 
raum kann  von  verdichteten  Ausscheidungsproducten  der  Epithelien, 
gleichsam  einem  verdichteten  Reste  des  Gallertkerns  erfüllt,  als  so- 
genannte Stützlamelle  erhalten  bleiben,  wie  bei  den  Cnidariern, 
oder  er  wird  durch  einwandernde  Mesenchymzellen  mit  Zellen  ver- 
sehen. Wir  finden  ihn  dann  von  IVIesenchymgewebe  erfüllt.  Spalten- 
räume, welche  in  diesem  Mesenchymgewebe  und  zwar  vorwiegend  in 
der  Nachbarschaft  der  Darmanlage  auftreten,  geben  dem  Blutgefäss- 
system  den  Ursprung  (Bütschli). 

Abgesehen  von  den  erwähnten  Räumen  des  Blutgefässsystems, 
können  in  den  Mesodermschichten  noch  andere  Hohlräume  gebildet 
werden.     Wir  unterscheiden: 

a)  Echtes  Cölom.  Regelmässig  gestaltete,  epithelausgekleidete 
Räume,  welche  meist  durch  ihre  Beziehungen  zu  den  Gonaden  und 
Nephridien  gekennzeichnet  erscheinen,  daher  in  vielen  Fällen  auch 
die  Gonadenhöhlen  und  Theile  des  Nierensystems  (Endsäckchen  der 
Nephridien  bei  Crustaceen  und  Peripatus)  dem  Cölom  zuzurechnen 
sind.  Sie  können  einem  Gastrovascularsystem  vergleichbar,  als  Ur- 
darmdivertikel  ihren  Ursprung  nehmen  (Enterocöl),  oder  als  Spalt- 
räume in  den  Mesodermstreifen  auftreten  oder  auch  einfach  durch 
Zusammenrücken  vereinzelter  Mesodermzellen  umgrenzt  werden. 
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b)  Pseudocöl.  Verschiedenartig  auftretende  Spalträume  im 
mesodermalen  Gewebe,  meist  uuregelmässig  begrenzt  und  nicht  von 
Epithel  ausgekleidet.  Wir  könnten  sie  als  Bindegewebslücken  zwischen 
den  einzelnen  Organen  bezeichnen.  Als  Beispiel  mag  die  Leibeshöhle 
der  Crustaceen  dienen. 

Die  Lumina  des  Darmcanals  und  seiner  Adnexe  geben  zu  keinen 
Bemerkungen  allgemeiner  Art  Anlass. 

3.  Einwände  gegen  die  Keimblätterlebre. 

Es  sind  von  verschiedenen  Seiten  und  eigentlich  seit  der  Zeit 
ihrer  Begründung  die  mannigfaltigsten  Einwände  gegen  die  Keim- 
blätterlehre, deren  Hauptinhalt  wir  im  vorhergehenden  Abschnitt  kurz 
gekennzeichnet  haben,  erhoben  worden.  Es  kann  unsere  Absicht 
nicht  sein,  uns  mit  ihnen  allen  zu  beschäftigen,  ebenso  wie  es  nicht 
unsere  Absicht  ist,  hier  eine  Geschichte  der  Keimblätterlehre  zu 
schreiben.  Wir  greifen  vielmehr  nur  einige  heraus,  auf  welche  sich 
in  den  letzten  Jahren  die  Aufmerksamkeit  gerichtet  hat,  und  be- 
merken im  Voraus,  dass  wir  die  Gruppe  der  Wirbelthiere  aus  unseren 
Betrachtungen  ausscheiden.  Sie  hat  in  der  letzten  Zeit  gründliche 
und  vertrauenswürdige  Bearbeitung  erfahren,  und  es  ist  überdiess 
unsere  Ueberzeugung,  in  der  wir  wohl  mit  jenem  hervorragenden 
Bearbeiter  (0.  Hertwig)  in  Uebereinstimmung  stehen,  dass  sich  aus 
einer  vergleichenden  Betrachtung  der  Erabryonalentwicklung  der 
Wirbelthiere  keine  schwerwiegenden  Bedenken  gegen  die  Hauptgrund- 
züge  der  Keimblätterlehre  ableiten  lassen. 

Eine  Gruppe  von  Einwänden  können  wir  kurz  behandeln.  Es 
sind  dies  alle  jene  Einwände,  welche  aus  einer  Betrachtung  der  Er- 
scheinungen der  Regeneration,  der  Knospung  oder  sonstiger  Vor- 
gänge ungeschlechtlicher  Vermehrung  etc.  gegen  die  Keimblätterlehre 
erhoben  wurden  ^).  Es  ist  eine  bekannte  Thatsache,  dass  vielfach  bei 
diesen  Vorgängen  die  Art  der  Entwicklung  bestimmter  Organe  von 
der  Eientwicklung  wesentlich  abweicht,  dass  die  Grenzen  der  Keim- 
blätter nicht  innegehalten  werden,  dass  die  Natur  hier  scheinbar  mit 
einer  gewissen  Willkür  verfährt  und  das  Material  zu  bestimmten 
OVgananlagen  nimmt,  wo  sie  es  findet.  Um  aus  der  Fülle  der  Bei- 
spiele nur  einzelne  herauszugreifen,  sei  daran  erinnert,  dass  bei  der 
Knospung  der  Bryozoen  jene  Körperschicht,  welche  wir  als  das 
Ectoderm  der  Mutter  bezeichnen,  auch  das  Entoderm  der  Knospen 
liefert,  und  dass  bei  den  A  sei  dien  die  Peribranchialsäcke  in  den 
Knospen  auf  andere  Weise  gebildet  werden,  als  im  Ei.  Während  sie 
bei  normaler  Eientwicklung  aus  Ectodermeinstülpungen,  den  so- 
genannten Cloakensäckchen  Metschnikoffs  hervorgehen,  werden  sie 
bei  den  Knospen  von  Botryllus  vom  inneren  Säckcheu  der  Knospe, 
also  scheinbar  vom  Darmcanal  abgeschnürt.  Jenes  innere  Knospen- 
säckchen,  welches  gleichzeitig  auch  das  Neuralrohr  liefert,  ist  über- 
dies nicht  vom  Entoderm  des  Mutterthieres,  sondern  von  der  Wand 
der  Peribranchialhöhle  aus  durch  Ausstülpung  gebildet  worden  und 
liefert  trotzdem  ausser  den  genannten  Bildungen  auch  den  Darm  des 
Knospenindividuums.     Bei   den   Pyrosomen    wird   die   Anlage   der 


1)  Vgl.  T.  H.  Morgan,  Germ-layers  and  Eegeneration.     Arch.  f.  Entw.-Mechan., 
Bd.  18,  1904. 
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Peribranchialhöhlen  in  den  vier  primären  Ascidiozooiden  auf  andere 
Weise  gebildet  als  in  den  später  entstehenden  Knospen.  Während 
sie  bei  ersteren  sich  als  Ausstülpungen  der  Peribranchialröhren  des 
Cyathozooids,  also  vom  Ectoderm  aus  entwickeln,  leitet  sie  Seeliger 
bei  den  später  entstehenden  Knospen  von  den  sogenannten  Genital- 
strängen ab,  schreibt  ihnen  also  mesodermale  Entstehung  zu.  Hier 
scheinen  sonach  die  Keimblätter  beliebig  Alles  und  Jedes  leisten  zu 
können  ^). 

Und  doch  handelt  es   sich  hier  nur  um  eine  begriifliche  Unklar- 
heit, indem  man  die  prospective  Bedeutung  der  Keimblätter  mit  ihrer 
prospectiven  Potenz  verwechselt  hatte.     Oder  man  könnte  auch  sagen, 
man   hatte   die   Vorstellungen,   welche   man   von   der   Bedeutung   der 
Keimblätter  bei  normaler  Eientwicklung  gewonnen  hatte,  in  voreiliger 
Weise  auf  sämmtliche  Entwicklungsvorgänge  übertragen.    Der  Satz, 
dass  die  Keimblätter  bei  den  verschiedenen  Vorgängen 
der   Regeneration,    der   Knospung   etc.    nur    das    leisten 
können,    was    sie    auch    bei    normaler   Entwicklung    aus 
dem  Ei   geleistet   hätten,   lässt    sich   nicht  aufrecht   er- 
halten.    Wenigstens   nicht   allgemein.     In   manchen  Fällen,    so  be- 
sonders bei  den  Vertebraten,  tritt  ja,  wie  es  scheint,  mit  fortschreiten- 
der Entwicklung   eine   weitgehende  Specification  der  Keimblätter   ein, 
während  in  anderen  Fällen  in  ihnen  Potenzen  erhalten  bleiben,  welche 
über  das  hinausgehen,    was   sie  bei    normaler  Entwicklung  zu  leisten 
haben.      Die  Begriffe    der    Keimblätterlehre    dürfen    überhaupt    nicht 
auf  die  Knospenentwicklung  angewendet  werden,  weil  in  beiden  Fällen 
der  Ausgangspunkt  der  Entwicklung  ein  verschiedener   ist,    und    weil 
die    Principien    der   ersten    Anlagensonderung    ganz    diiferente    sind. 
In  der  Knospe   werden   die  Primitivanlagen    nicht  in   der  Form   von 
Keimblättern  angelegt,  daher   man   von   solchen  hier  gar  nicht   reden 
sollte,   ebenso    wenig   als   sich   bei   der  Knospung   ein  Blastula-   oder 
Gastrulastadium  oder  gar  etwas  der  Eifurchung  Vergleichbares  nach- 
weisen  lässt.     Wenn    man    die   Aussagen   der   Keimblätterlehre,    wie 
einer  von  uns  (Heider  1879)   schon    vor  längerer  Zeit  angeregt  hat, 
auf  ihr  ursprüngliches  Gebiet,   das  der   normalen  Eientwicklung,  ein- 
schränkt,  so  kommen   alle  die   erwähnten  Einwendungen   in  Wegfall. 
Man  könnte  gegen  die  vorstehenden  Ausführungen  noch  folgenden 
Einwand   erheben:    wenn   der  Natur,   wie   wir   gesehen   haben,   in   so 
vielen   Fällen    morphogene   Potenzen    zur   Verfügung    stehen,    welche 
weit    über   das   hinausgehen,    was    von    dem   betreffenden   Theile    bei 
normaler  Embryogenese  geleistet  wird,  wie  kommt  es  dann,   dass  sie 
sich    diese  Potenzen    nicht   auch    bei    den    Vorgängen    der    normalen 
Entwicklung   zu    Nutzen    macht?      Woher    diese    strenge    Scheidung 
zwischen   den  Vorgängen   regenerativer  (oder  Knospen-)  Entwicklung 
einerseits  und  der  normalen  Eientwicklung  andererseits?     Wie  ist  es 
zu  erklären,  dass  diese  beiden  Processe  sich  nicht  viel  mannigfaltiger 
vermischen,    wodurch    dann    in    der    Embryogenese    eine    noch    viel 
grössere  Confusion    erzeugt   werden   müsste,    als  sie    ohnedies   schon 
vorhanden   ist?     Man   könnte   sich   vorstellen,   dass   der   normal  sich 
entwickelnde  Embryo    ein    unveränderliches  Ganzes   ist,    dessen    Bau 
und   harmonische    Fortbildung    keinerlei    Störung    durch    Activirung 

1)  In  dem  Kapitel  über  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  werden   wir  bei 
den  einzelnen  Gruppen  noch  eingehender  auf  diese  Verhältnisse  zu  sprechen  kommen. 
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eventuell  einsetzender  regenerativer  Processe  verträgt.  Sie  müssten, 
an  irgend  einer  Stelle  activirt,  die  Harmonie  des  Ganzen  gefährden. 
Wie  sollten  sie  auch  activirt  werden?  Regeneration  setzt  nur  auf 
bestimmte  Reize  oder  Ursachen  ein,  und  unter  diesen  ist  eine  uner- 
lässlich:  das  Fehlen  der  entsprechenden,  durch  Regeneration  zu  er- 
setzenden Bildung.  Der  Embryo  ist  aber,  wie  erwähnt,  bereits  ein 
vollkommenes  Ganzes,  so  dass  zu  regenerativen  Processen  in  seinem 
Bereich  kein  Platz  und  keine  Verwendung  ist.  Normale  Embryo- 
genese ist  ein  ungemein  gefestigter  und  präcise  arbeitender  Mecha- 
nismus zum  Zwecke  der  möglichsten  Sicherung  eines  normalen  Ent- 
wicklungsresultates. Die  Wege  und  Mechanismen  regenerativer  Vor- 
gänge sind  mannigfaltig.  Sie  dienen  anderen  Zwecken  und  werden 
durch  bestimmte  im  normalen  Entwicklungsgeschehen  nicht  vorgesehene 
Ursachen  ausgelöst. 

So  lange  man  mit  Heymons  und  seinen  Anhängern  an  eine 
ectodermale  Entstehung  des  Mitteldarms  bei  den  Insecten  glaubte, 
konnte  man  hier  an  Derartiges,  an  ein  Einsetzen  regenerativer  Processe 
im  Verlaufe  der  normalen  Embryogenese  denken.  Denn  das  sah  ja 
in  der  That  wie  eine  Art  Regeneration  des  Mitteldarms  vom  Stomo- 
und  Proctodaeum  ausgehend  aus.  Aber  diese  Ansichten  haben  in 
jüngster  Zeit  etwas  von  ihrem  Credit  eingebüsst.  Im  Allgemeinen 
sind  solche  Fälle,  welche  an  regenerative  Processe  bei  normaler 
Embryogenese  erinnern,  recht  selten.  Wenn  unsere  unten  (p.  187) 
ausgesprochene  Vermuthung  zutrifft,  dass  die  Fälle  multipolarer  Ento- 
dermbildung  sich  durch  secundäre  Ausbreitung  von  der  polaren  Ein- 
wucherung  ableiten,  so  könnte  man  vielleicht  diesen  Fall  hierher  be- 
ziehen. 

Wir  wenden  uns  sonach  einer  Besprechung  einiger  jener  Ein- 
wände zu,  welche  man  aus  Beobachtungen  an  normaler  Eientwicklung 
der  Metazoen  abgeleitet  hatte.  Auch  hier  schien  manchmal  da  und 
dort  nicht  Alles  zu  stimmen.  Einen  der  wichtigsten  Einwände  gegen 
die  Homologie  der  beiden  primären  Keimblätter  haben  wir  bereits 
oben  kurz  berührt:  es  ist  dies  der  Gegensatz  zwischen  der  polaren 
und  der  apolaren  Form  der  Keimblätterbildung  bei  den  Cölente- 
r.aten.  Die  Ueberlegungen,  welche  uns  daselbst  zu  dem  Ausspruche 
veranlassten,  dass  diese  beiden  Arten  der  Entodermbildung  sich  in 
irgend  einer  Weise  von  einander  ableiten  lassen  müssten,  sind  kurz 
folgende.  Wir  wissen,  dass  beide  Typen  in  der  Gruppe  derHydro- 
iden  vorkommen,  und  zwar  in  merkwürdiger  Mischung,  so  dass  oft 
nahestehende  Formen  durch  differente  Art  von  Entodermbildung  ge- 
kennzeichnet erscheinen.  So  wird  beispielsweise  bei  Tubularia 
das  Entoderm  multipolar  gebildet,  während  bei  Rathkea  und  Tiara 
polare  Einwucherung  beobachtet  wird.  Im  Allgemeinen  haben  jene 
Formen,  welche  freischwimmende  bewimperte  Blastulae  besitzen,  irgend 
eine  polare  Form  der  Entodermbildung,  während  die  multipolaren 
Arten  der  Sonderung  des  inneren  Keimblattes  bei  jenen  Cölenteraten 
beobachtet  werden,  deren  Planulae  oder  sonst  wie  zu  bezeichnende 
Stadien  erst  in  späterer  Zeit  frei  werden.  Wir  werden  die  Gruppe 
der  Hydroiden  als  eine  monophyletische  betrachten  dürfen.  Die 
hypothetische  Stammform  dieser  Gruppe,  mögen  wir  sie  nun  mit 
Haeckel  als  Archydra  oder  sonst  wie  bezeichnen,  hatte  jedenfalls 
einen  bestimmten  Modus  der  Eientwicklung.  Welchen  wissen  wir  nicht. 
Es  kann   polare  Einwucherung   oder  irgend   einer   der  Typen    multi- 
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polarer  Entodermbildung  gewesen  sein.  Da  sich  nun  die  verschiedenen 
recenten  Hydroiden  von  dieser  gemeinsamen  Stammform  ableiten,  so 
müssen  auch  die  verschiedenen  Typen  der  Entodermbildung,  die  wir 
bei  den  Hydroiden  vorfinden,  von  einer  der  Archydra  zukommenden 
Art  der  Entodermbildung  abzuleiten  sein.  Das  heisst  aber,  dass  die 
verschiedenen  Typen  der  Entodermbildung,  die  wir  bei  Hydroiden 
finden,  durch  Uebergänge  mit  einander  verbunden  gewesen  sein 
müssen. 

Wir  sehen  aus  dieser  Reihe  von  Schlüssen  keinen  Ausweg  nach 
irgend  einer  anderen  Richtung.  Wer  etwa  im  Sinne  einer  heute 
mehrfach  vertretenen  Anschauung  annehmen  wollte,  dass  homologe 
Organe,  also  in  diesem  Falle  das  Darmepithel,  ontogenetisch  auf  prin- 
cipiell  verschiedene  Weise  gebildet  werden  könnten,  dass  sonach  die 
Annahme  vermittelnder  Zwischenstufen  in  diesem  Falle  überflüssig 
sei,  müsste  annehmen,  dass  schon  in  der  Ontogenese  der  Archydra 
verschiedene  Typen  der  Entodermbildung  vertreten  waren,  die  nichts 
mit  einander  zu  thun  gehabt  hätten.  Eine  unwahrscheinliche  Annahme. 
Wir  wissen  zwar  durch  Brauer,  dass  beiTubularia  mesembry- 
anthemum  zwei  von  einander  etwas  verschiedene  Typen  der  Furchung 
zu  finden  sind,  und  für  Gonothyraea  loveni  hat  Wulfert  ver- 
schiedene Entwicklungsweisen  angegeben,  ebenso  Metschnikoff  für 
Polyxenia  leucostyla.  Aber  in  diesen  Fällen  handelt  es  sich 
keineswegs  um  Varianten,  die  mit  einander  vollständig  unverträglich 
scheinen.  Oder  man  müsste  annehmen,  dass  bei  der  Hervorbildung 
der  verschiedenen  Hydroidengenera  neue  Entwicklungstypen  gewisser- 
massen  sprungweise  durch  eine  Art  von  Mutation  erworben  wurden, 
ohne  durch  Zwischenglieder  mit  dem  Entwicklungstypus  der  Archydra 
verbunden  zu  sein.  Auch  diese  Annahme  muss  als  unwahrscheinlich 
bezeichnet  werden,  um  so  mehr,  da  —  wie  wir  bereits  oben  erwähnt 
haben  —  bei  den  Acalephen,  wenn  wir  den  Angaben  von  Hyde 
Glauben  schenken  dürfen,  sich  alle  vermittelnden  Uebergänge  von 
polarer  zu  apolarer  Entodermbildung  vorfinden. 

Sonach  muss  sich  die  Kluft  zwischen  den  beiden  genannten 
Typen  der  Entodermbildung  in  irgend  einer  Weise  überbrücken 
lassen.  Man  könnte  sich  vorstellen,  dass  ursprünglich  eine  diffuse, 
apolare  oder  multipolare  Art  der  Sonderung  der  Entodermzellen  vor- 
handen war,  welche  später  auf  die  Gegend  des  vegetativen  Poles  con- 
centrirt  wurde,  und  diese  Annahme  wird  Manchem  als  die  einfachste 
einleuchten  wollen.  Aber  auch  der  umgekehrte  Fall  ist  denkbar,  dass 
nämlich  der  polare  Typus  den  ursprünglichen  Modus  der  Entoderm- 
bildung darstellte,  welcher  sich  allmählich  immer  mehr  und  mehr 
ausbreitete,  bis  schliesslich  das  ganze  Blastoderm  an  der  Absonderung 
von  Entodermzellen  participirte.  Wir  dürfen  nicht  vergessen,  dass 
bei  diesen  ursprünglichen  Formen  die  Sonderung  der  beiden  Keim- 
blätter keine  sehr  scharfe  ist.  Nichts  hindert  uns  anzunehmen,  dass 
im  Ectoderm  noch  Potenzen  der  Entodermbildung  vorhanden  sind, 
welche  unter  Umständen  leicht  wieder  activirt  werden  konnten,  ja 
auf  experimentellem  Wege  thatsächlich  zu  activiren  sind.  Wir  er- 
innern hier  an  die  Erfahrungen  von  Herbst,  welcher  bei  Echinodermen- 
larven  in  Lithiumzüchtung  eine  darauf  bezügliche  Beobachtung  machte. 
Während  bei  normaler  Entwicklung  nur  die.  Zellen  eines  ganz  be- 
schränkten Bezirkes  am  vegetativen  Pol  der  Blastula  sich  in  Ento- 
dermzellen umwandeln,  werden  unter  fortgesetzter  Lithiumeinwirkung 
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die  Grenzen  dieses  Bezirkes  dadurch  erweitert,  dass  immer  neue 
Zellen  der  Randzone,  welche  bei  normaler  Entwicklung  nicht  hierfür 
bestimmt  waren,  in  die  Entodermbildung  einbezogen  werden.  Auf 
diese  Weise  erzielte  Herbst  Lithiumlarven  mit  sehr  grossem  euto- 
dermalem  und  sehr  verkleinertem  Ectodermbezirk,  ja  im  extremsten 
Falle  Holoentoblastiae,  d.  h.  Larven,  die  nur  aus  Entoderm  bestehen. 
Vielleicht  ist  bei  den  Hydroiden  die  Ausbreitung  der  polaren  Ein- 
wucherung  auf  ein  immer  grösseres  Territorium,  und  so  der  Ueber- 
gang  zur  multipolaren  Einwucherung  und  Delamination  auf  ähnliche 
Weise  vermittelt  zu  denken. 

Für  diese  letztere  Annahme,  für  die  Ableitung  der  multipolaren 
Form  der  Entodermbildung  von  polarer  Einwucherung  scheinen  uns 
einige  Tatsachen  zu  sprechen.  Zunächst  ist  hervorzuheben,  dass  die 
multipolare  Entodermbildung  sich  bei  solchen  Hydroiden  vorfindet, 
deren  Eier  entweder  in  einer  derben  Eischale  (wie  bei  Hydra)  oder 
doch  in  Gonophoren  etc.  zur  Entwicklung  kommen,  während  die 
polare  Einwucherung  sich  bei  freischwimmenden,  bewimperten  Blastulis 
vorfindet.  Man  wird  die  letztere  Entwicklungsweise  als  die  ursprüng- 
lichere betrachten  dürfen.  Ferner  wäre  nicht  einzusehen,  warum  bei 
den  Eiern,  welche  ihr  Entoderm  auf  multipolare  Weise  entwickeln, 
jener  axiale  Eibau,  der  sich  in  der  Sonderung  einer  animalen  und 
einer  vegetativen  Keimeshälfte  ausdrückt,  ebenso  entwickelt  ist,  wie 
bei  den  übrigen.  Wäre  die  multipolare  Entodermbildung  das  primäre 
Verhalten,  so  würden  wir  eine  apolare  Eistructur  erwarten  müssen. 
Besonders  auffallend  ist  aber  die  Thatsache,  dass  sich  der  multipolare 
Entodermbildungsmodus  auch  bei  Formen  findet,  welche  eine  deut- 
lich inäquale  Furchung  durchmachen.  Wir  verweisen  diesbezüglich 
auf  die  Angaben  von  Metschnikoff  (S.  1886)  für  Aglaura  hemi- 
stoma,  für  gelegentliche  Vorkommnisse  bei  Polyxenia  leuco- 
styla  und  auf  die  Angaben  von  Hyde  für  Aurelia  marginalis 
(F.  1894),  sowie   von  Maas  für  Aegineta  flavescen  s  (F.  1901). 

Man  muss  sich  fragen:  wie  kommen  Formen,  denen  von  Anfang 
an  nie  ein  anderer  als  der  multipolare  Entodermbildungsmodus  zu- 
kam,  zu  einem  polaren  Eibau  und  zu  einer  inäqualen  Furchung? 
A,us  den  angeführten  Thatsachen  möchte  man  schliessen,  dass  die 
multipolare  Form  der  Entodermbildung  von  der  polaren  Einwucherung 
abzuleiten  ist. 

Auf  die  Entwicklung  der  Poriferen  kommen  wir  noch  in  einem 
besonderen  Abschnitte  zurück.  Nach  unserer  Ansicht  sind  aus  ihr 
keine  ernsthaften  Einwendungen  gegen  die  Keimblätterlehre  abzu- 
leiten. Mag  man  die  Poriferen  -Entwicklung  deuten  wie  immer,  mag 
man  in  der  ersten  bei  Sycandra  zu  beobachtenden  Einstülpung  (in 
der  sogenannten  Pseudogastrula)  das  wahre  Stadium  der  Keimblätter- 
bildung erblicken,  oder  mag  man  es  in  den  später  erfolgenden  Um- 
krempelungsprocess  der  Schichten  verlegen,  der  mit  der  Festsetzung 
gleichzeitig  einhergeht,  die  eine  Tatsache  bleibt  bestehen,  dass  wir 
in  jedem  dieser  beiden  Fälle  zwei  Körperschichten  des  ausgebildeten 
Zustandes  erkennen,  deren  Anlage  im  Ei  nach  einem  der  bei  den 
übrigen  Metazoen  vorkommenden  Typen  (Invagination,  Epibolie  oder 
polare  Einwucherung)  erfolgt.  Sonach  sind  hier  die  Kriterien,  an 
denen  wir  reguläre  Keimblätterbildung  erkennen,  vorhanden. 

Schwerwiegender  sind  die  Einwände,  welche  aus  den  Mollusken- 
arbeiten   Meisenheimers    (an    Limax   1898,    Dreissensia   1900, 
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und  Cyclas,  sowie  aus  den  Angaben  von  Otto  und  Tönniges  für 
Paludina  1906)  gegen  das  allgemeine  Vorkommen  von  Keimblättern 
bei  Metazoen  abgeleitet  werden  könnten.  Für  Meisenheimer  giebt 
es  bei  den  genannten  Formen  eigentlich  keine  Keimblätter  i). 

Hier  folgt  auf  das  Blastulastadium  eine  Entwicklungsperiode,   in 
welcher  getrennte  Organanlagen  auftreten.     Zunächst  die  Anlage  des 
Mitteldarms,    später    die    Anlagen    des    Nervensystems,    des   Muskel- 
mesenchymgewebes  (Mesodermstreifen  der  Autoren),    die  gemeinsame 
Anlage  für  Herz,  Pericard  und  Niere  etc.     Speciell  wird  die  gemein- 
same Anlage  von  Herz,    Pericard,   Niere  und  Gonade  vom  Ectoderm 
abgeleitet.     Es  handelt   sich    sonach    im  Wesentlichen   um   eine  Auf- 
lösung  des  Mesodermbegriffes,    Gedankengänge,    die   sich  an  die  von 
Kleinenberg  (Lopadorhynchus   S  1886)   anschliessen.     Da  sich 
die   Gonaden   bei    den   Anneliden   von   den   Mesodermstreifen    ab- 
leiten,  so   würden   wir,   wenn   es   sich  bestätigen  sollte,   dass   die  ge- 
meinsame Herz-Pericard-Nieren-  und  Gonadenanlage  der  Mollusken 
ectodermalen  Ursprungs  ist,  vor  der  merkwürdigen  Thatsache  stehen, 
dass  in  zwei  offenbar  nahe  verwandten  Gruppen  Organe,  die  man  für 
homolog  halten  muss,   auf  verschiedene  Weise   gebildet   werden.    Es 
handelt  sich  im  Wesentlichen  um  die  Frage,  ob  bei  den  Mollusken 
die   gemeinsame  Anlage   für   Herz,    Pericard  etc.   vom   Ectoderm  ge- 
bildet wird  oder  ob  sie  sich,    wie  wir  nach  der  Analogie  der  Anne- 
liden   schliessen    würden,    von    den   Mesodermstreifen    (dem    Ento- 
mesoderm)  also  in  letzter  Linie  von  der  Zelle  4d  herleiten. 

Auf  den  ersten  Blick  möchte  es  so  scheinen,  als  ob  durch 
Meisenheimer's  Ergebnisse  der  vergleichenden  Embryologie  als 
Wissenschaft  überhaupt  das  Fundament  entzogen  würde.  Wenn  es 
sich  herausstellen  sollte,  dass  homologe  Organe  bei  Anneliden 
und  Mollusken  auf  principiell  differente  Weise  gebildet  werden, 
so  könnte  von  einer  Vergleichung  der  Entwicklungsweise  ver- 
schiedener Formen  nicht  mehr  die  Rede  sein.  Die  Embryologie 
müsste  sich  sodann  auf  eine  Casuistik  des  bei  verschiedenen  Gruppen 
zu  Beobachtenden  beschränken.  Dies  ist  jedoch  nicht  Meisen- 
heimer's Standpunkt.  Er  deutet  an,  dass  es  möglich  oder  denkbar 
sei,  dass  die  beiden  genannten  Bildungsweiseu  irgend  wie  auf  ein- 
ander zu  beziehen  seien,  dass  also  Anlagenverlagerungen  irgend 
welcher  Art  angenommen  werden  könnten.  Wenngleich  eine  weitere 
Verfolgung  dieser  Gedankengänge  zu  einer  wesentlichen  Umgestaltung 
der  Grundvorstellungen  der  Keimblätterlehre  führen  müsste,  so  wäre 
doch  wenigstens  die  Möglichkeit  abzusehen,  derartig  differente  Ent- 
wicklungsprocesse  in  irgend  einer  Weise  voneinander  abzuleiten. 


1)  Nach  Meisenheimer  setzt  auf  das  Blastulastadium  sofort  die  Organogenese 
ein ;  das  gemeinsame  Blastoderm  ist  der  Mutterboden  für  verschiedene  selbststandig 
auftretende  Organanlagen.  Man  könnte  dagegen  einwenden,  dass  der  Crang  der 
Entwicklung  in  einem  Fortschreiten  vom  Allgememen  zum  Speciellen  besteht.  Uie 
Keimblätter  sind  die  allgemeinen  Anlagen,  aus  denen  erst  die  einzelnen  Organan- 
lagen herausgebildet  werden.  Man  könnte  sie  als  ein  notwendiges  Durchgangs- 
stadium betrachten.  Es  ist  auch  zu  erwägen,  dass  diese  an  den  Mollusken 
gewonnenen  Resultate  sich  nicht  leicht  verallgemeinern  lassen.  Es  vnirde  schwer 
sein,  die  Echinod er men- Entwicklung  zu  beschreiben,  ohne  sich  der  ierminologie 
der  Keimblätterlehre  zu  bedienen.  Hier,  wie  in  so  vielen  anderen  Fallen,  ist  die 
Abgliederung  specieller  Organanlagen  von  ersten  allgememen  Anlagen  deuthch  zu 
erkennen. 


VIII.  Capitel.     Keimblätterbildung.  189 

Während  nach  Meisenheimer  die  gemeinsame  Anlage  für  Herz, 
Pericard,  Niere  etc.  dem  Ectoderm  entstammt,  liegen  einige  Angaben 
vor,  die  nach  anderer  Richtung  deuten.  Was  die  Anlage  der  definitiven 
Niere  der  Mollusken,  also  eines  Theiles  des  in  Rede  stehenden 
Anlagencomplexes  anbelangt,  so  wurde  sie  von  Rabl  für  Planorbis 
von  den  Mesodermstreifen  abgeleitet.  Pötzsch  1904  konnte  nicht 
sicher  entscheiden,  ob  die  genannte  Anlage  bei  Planorbis  aus  dem 
Ectoderm  oder  aus  der  Zelle  D  herstammt.  Wierzejski,  welcher 
-die  Embryologie  von  Physa  untersuchte  (1905),  spricht  aus,  dass 
die  definitive  Niere  dieser  Form  mesodermal  sei,  wahrscheinlich  auch 
das  Herz,  Pericard  und  die  Geschlechtsdrüse.  Ebenso  hat  Paul  Heyder 
(1909)  neuerdings  für  die  Niere  von  Arion  die  mesodermale  Abkunft 
wahrscheinlich  gemacht.  Somit  ist  die  vorliegende  Frage  noch  nicht 
für  vollständig  geklärt  zu  erachten. 

Aehnlich  divergirend  sind  auch  noch  die  bisher  vorliegenden 
Angaben  bezüglich  der  ersten  Herleitung  der  larvalen  Urniere  bei 
Mollusken  und  Anneliden.  Es  sei  diesbezüglich  auf  Meisen- 
heimer, Wierzejski  und  Woltereck  verwiesen. 

Wir  sind  uns  der  Thatsache  wohl  bewusst,  dass  das  ganze  Ge- 
biet der  auf  diese  Fragen  bezüglichen  Forschung  noch  im  Werden 
begriffen  ist.  Wenn  Balfour  in  seiner  Darstellung  der  Keimblätter- 
lehre (Handb.  d.  vgl.  Embryologie  II,  p.  298)  sagt:  „In  den  folgen- 
den Blättern  strebe  ich  daher  auch  mehr  nur  die  Thatsachen  zu- 
sammenzufassen, und  die  verschiedenen  Theorien,  die  aufgestellt 
werden  können,  kritisch  zu  prüfen,  als  irgend  eine  eigene  Ansiebt 
dogmatisch  vorzutragen",  so  ist  dies  ein  Standpunkt,  der  auch  uns 
zur  Richtschnur  dienen  kann.  Indessen  mag  es  vielleicht  im  Interesse 
der  Erhaltung  einer  gewissen  Continuität  der  Forschung  gerathen  sein, 
an  gewissen  allgemeinen  Zusammenfassungen  so  lange  festzuhalten, 
bis  nicht  entscheidende  Beobachtungen  vorliegen,  welche  die  Uuhalt- 
barkeit  von  Vorstellungen,  die  bisher  durch  zahlreiche  Untersuchungen 
begründet  zu  sein  schienen,  in  unanfechtbarer  Weise  darthun.  Dieser 
letztere  Zeitpunkt  scheint  uns  noch  nicht  gekommen  zu  sein. 

Die  Einwände,  welche  man  aus  der  Thatsache,  dass  bei  manchen 
Formen,  wie  bei  den  Cestoden  und  Trema  to  den ,  ferner  bei 
den  Hirudineen,  ein  Theil  oder  das  ganze  (?)  Ectoderm  nur  den 
Character  einer  provisorischen  Hülle  besitzt,  die  später  abgeworfen 
wird,  gegen  die  Grundsätze  der  Keimblätterlehre  erhoben  hat,  sind 
-vielleicht  nicht  allzu  schwerwiegend.  Denn  es  handelt  sich  in  diesen 
Fällen  weniger  um  einen  Defect  in  der  ersten  Anlage  differenter 
Keimesschichten,  als  um  eine  abnorme  Verwendung  derselben  in  den 
späteren  Stadien.  Im  Uebrigen  erscheinen  diese  Fälle  noch  nicht 
genügend  geklärt.  Für  die  Trematoden  und  Cestoden  hat  man 
ja  bis  in  die  letzte  Zeit  daran  gezweifelt,  ob  diese  fraglichen  Hüllen 
überhaupt  dem  Embryo  angehören  oder  ob  sie  eventuell  den  Dotter- 
zellen entstammen.  Wir  gehen  auf  das  Detail  dieser  Frage  hier  nicht 
näher  ein.  Der  neuere  Stand  derselben  ist  bei  Glaesner  (1910)  zu 
ersehen,  welcher  in  Bestätigung  der  Angaben  von  Schubmann  und 
Ortmann  für  Distoraum  hepaticum  auch  bei  Amphistomum 
sich  überzeugen  konnte,  dass  die  Hüllmembran  dem  Ectoderm  des 
Embryos  entstammt.  Für  die  Hirudineen  würde  vielleicht  eine 
genaue  Verfolgung  des  Furchungsvorganges,  wie  sie  B.  Sukatschoff 
(F.   1903)    für    Nephelis    durchgeführt   hat,    definitive    Aufklärung 
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bringen.  Es  müsste  der  Versuch  gemacht  werden,  die  Furchungs- 
bilder  der  Hirudineen  und  Oligochäten  auf  das  Schema  der 
Polychätenfurchung  zurückzuführen.  Vorläufig  scheint  es,  sind  wir 
noch  nicht  so  weit.  Wie  sehr  derartige  Untersuchungen  klärend 
wirken,  ergiebt  sich  aus  dem  schönen  Befunde  Gerould's,  der  den 
Nachweis  erbrachte,  dass  die  embryonale  Hülle  von  Sipunculus 
dem  Prototroch  gleichzusetzen  ist.  Da  wir  durch  Woltereck  wissen, 
dass  der  Prototroch  bei  der  Metamorphose  von  Polygordius  abgeworfen 
wird,  so  verliert  das  Verhalten  der  embryonalen  Hülle  von  Sipun- 
culus hierdurch  seinen  singulären  Character. 

Von  manchen  Seiten  wird  auch  die  In  sectenentwicklung  in 
einem  der  Keimblätterlehre  ungünstigen  Sinne  gedeutet.  Allerdings 
derzeit  nicht  mehr  von  Heymons,  der  ja  in  der  Dotterzellenbildung 
der  Insecten  einen  der  Gastrulation  vergleichbaren  Vorgang  erblickt 
und  den  Versuch  gemacht  hat,  die  Keimblätterbildung  der  Insecten 
durch  Vermittlung  von  Scolopendra  auf  die  Verhältnisse  der 
Anneliden  zu  beziehen.  Diese  Beobachtungen  sind  sonach  mit 
den  Grundannahmen  der  Keimblätterlehre  nicht  unvereinbar.  Wir 
kommen  auf  den  derzeitigen  Stand  der  Keimblätterfrage  bei  den 
Insecten  unten  noch  ausführlich  zurück.  Hier  sei  bloss  die  Be- 
merkung angefügt,  dass  die  Ansicht  von  Heymons,  das  Mitteldarm- 
epithel der  pterygoten  Insecten  entstamme  zwei  ectodermalen, 
vom  Stomo-  und  Proctodaeum  gelieferten  Zellgruppen,  von  einer 
Reihe  von  Forschern  getheilt  wurde,  während  neuerdings  sich  eine 
gewisse  Gegenbewegung  bemerkbar  macht.  Nusbaum  und  Fulinski, 
Hirschler,  Schwangart  und  Dickel  konnten  die  Beobachtungen 
von  Heymons  nicht  bestätigen  und  leiten  die  Mitteldarmanlage  der 
Insecten  auf  das  untere  Blatt  (primäres  Entoderm  =  Mesentoderm) 
zurück.  In  diesem  letzteren  Falle  würden  die  Insecten  vielleicht  auf 
noch  einfachere  Weise  dem  allgemeinen  Keimblattschema  entsprechen^ 
als  im  Falle  der  ersterwähnten  Annahme. 

Eine  Reihe  von  Einwänden  gegen  die  Keimblätterlehre  wurden 
von  Garbowski  in  seinen  „Morphogenetischen  Studien,  als  Beitrag 
zur  Methodologie  zoologischer  Forschung''  1903  zusammengestellt. 
Von  diesen  erledigen  sich  einige  durch  die  Resultate  inzwischen  er- 
schienener Untersuchungen,  und  andere  erscheinen  vielleicht  etwas 
anfechtbar.  Behauptungen,  wie  die,  dass  die  Darm  anläge  der  Cteno- 
phoren  „ausschliesslich  aus  mesodermalem  Epithel  bestehe"  (p.  83), 
oder  dass  bei  Sagitta  die  ursprüngliche  Einstülpung  nur  eine 
secundäre  Leibeshöhle  liefere  (p.  79),  daher  der  Urmund  der  Autoren 
eher  eine  Pronephridialöffnung  sei  (p.  80),  wird  Mancher  nicht  bei- 
stimmen. Ebenso  ist  die  Angabe,  „dass  ein  echter  Gastrulakeim  .... 
den  künftigen  Organismus  in  effigie  in  dessen  allen  Theilen  wie  ein 
Glassturz  zudeckt  und  aus  sich  herausformt,  während  der  Einstülpungs- 
keim von  Amphioxus  eine  Art  Untertasse  sei,  auf  der  sich  der  werdende 
Organismus  aufzubauen  hat"  (p.  70),  etwas  dunkel. 

Wenn  sich  Garbowski  auf  T rieh op lax  als  eine  primäre  Form 
beruft,  die  sich  dem  Schema  der  Gastraeatheorie  nicht  einfügen  lasse, 
so  muss  darauf  aufmerksam  gemacht  werden,  dass  das  Räthsel  dieser 
Form  noch  immer  nicht  befriedigend  gelöst  ist.  Nach  Krumbach  soll 
Trichoplax  die  tigmotactisch  modificirte  Planula  von  Eleutheria 
Krohnii  sein.  Salinella  kann  nicht  zur  Grundlage  weitgehender 
Speculationen   dienen.     Kein  Mensch  kann  sagen,   was  hier  eigentlich 
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vorgelegen  hat.  Es  ist  nicht  ausgeschlossen ,  dass  Beobachtimgs- 
irrthümer  das  Bild  dieser  Form  wesentlich  verschoben  haben. 

Die  allgemeinen  „methodologischen"  Ausführungen  Garbowski's 
gipfeln  in  dem  Satze:  „dass  Kriterien  für  zoologische,  physio- 
logische und  biologische  Vergleichuug  nicht  aus  Form- 
umwandlung (ontogenetisch  und  phylogenetisch  genommen),  sondern 
aus  der  Entwicklungsgeschichte  der  Lebensprocesse  zu 
schöpfen  sind"  (p.  160).  Dem  Autor  hat  hier  vielleicht  etwas 
Aehnliches  vorgeschwebt,  wie  Braem,  wenn  Letzterer  die  Forderung 
aussprach,  dass  die  Keimblätter  nur  als  physiologisch  characterisirt 
zu  betrachten  seien  (vgl.  p.  175).  Es  möchte  aber  schwer  sein,  der- 
zeit solche  Kriterien,  wie  sie  dem  Autor  vorschweben,  namhaft  zu 
machen.  Eine  spätere  Stelle  (p.  167),  an  welcher  der  Autor  den  Weg 
andeutet,  auf  welchem  seine  physiologisch-morphogenetische  Methode 
weiterführt,  lautet:  „wie  werden  wir  vergleichen?  was  wird  für  uns 
„homolog"  sein,  um  auf  dieses  berüchtigte  Wort  zurückzukommen. 
Wenn  wir  der  Sache  bis  auf  den  Grund  gehen,  dort,  wo  das  Gebiet 
der  Lebenserscheinungen  an  das  Metaphysische  grenzt,  dann  müssen 
wir  wohl  sagen,  dass  homolog  für  uns,  streng  genommen,  nur 
das  Leben  selbst  ist.  Wir  glauben  nicht,  dass  Jemand  gegen 
diesen  Satz  Einwand  erheben  wird.  Aber  dieser  Satz  sagt  sowohl 
für  Taxonomie  als  für  Physiologie  zu  wenig  aus  und  wiederum  zu 
viel.  Es  wäre  dann  nämlich  in  der  Praxis  wohl  Alles  homolog.  Alles 
das  nämlich,  was  zu  den  Postulaten  des  Lebens  gehört,  wie  die  Ein- 
richtungen für  Ernährung  und  Ausscheidung,  wie  bei  höheren  Or- 
ganismen das  Umlaufssystem,  die  Leibeshöhle  u.  s.  f.  Also  wirklich 
Alles,  denn  an  functionslose  Bestandtheile  in  den  Organismen  können 
wir  einmal  nicht  glauben.  Homolog  in  diesem  Sinne  sind  ferner  alle 
Knospungs-  und  Regenerationsfälle.  Homolog  sind  alle  Zellen  in 
Folge  ihrer  totalen  Prospectivität.  Homolog  ist  schliesslich 
auch  die  Anpassungsfähigkeit".  Es  scheint,  dass  der  Autor 
hier  den  Ausdruck  „homolog"  in  einem  von  dem  gewöhnlichen  Ge- 
brauche abweichenden  Sinne  verwendet. 

Nach  Allem  scheint  Garbowski  auf  dem  Standpunkt  zu  stehen, 
dass  die  Morphologie  als  Wissenschaft  abzulehnen  sei:  Die  vorstehend 
angeführten  Stellen  sollen  dazu  dienen,  zu  erklären,  welche  Ziele 
dem  Autor  bei  der  von  ihm  eingeschlagenen  Forschungsrichtung  vor- 
schweben. 

Zum  Schluss  noch  einige  Worte  über  das  Verhältniss  von  deter- 
minativer und  nicht  determinativer  Entwicklungsweise  zur  Keim- 
blätterbildung. Es  ist  bekannt,  welche  erstaunlichen  Fortschritte  die 
vergleichende  Embryologie  der  neueren  Cell-lineageforschung,  der  Zu- 
rückführung  bestimmter  Anlagen  auf  einzelne  Blastomeren  verdankt. 
Manchem  mag  es  wohl  so  scheinen,  als  ob  die  Keimblätterlehre  durch 
diese  bewunderungswürdigen  Feststellungen  zu  einem  überflüssigen 
Appendix  der  Embryologie  geworden  wäre.  Denn  wenn  z.  B.  bei 
der  Asci  dien -Form  Cynthia  partita,  wie  wir  durch  Conklin 
wissen  (vgl.  oben  p.  31  u.  if.),  schon  in  frühen  Furchungsstadien,  ja 
eigentlich  schon  im  ungefurchten,  befruchteten  Ei  bestimmte,  durch 
Dotter-  und  Pigmentvertheilung  characterisirte  „organbildende  Keira- 
bezirke"  gekennzeichnet  sind,  welche  sich  als  Anlagen  des  Mittel- 
darmes, der  Neurochordalplatte,  des  Mesoderms  und  der  ectodermalen 
Keimeshälfte    documentiren ,    so    sehen    wir,    dass    in    diesen   Fällen 
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die  Anlagendifferenzirung  weit  früher  einsetzt,  als  bei  nicht- deter- 
minativer Entwicklungsweise.  Hier  erfolgt  in  der  Periode  der  Gastru- 
lation  und  der  darauffolgenden  Ausbildung  von  streifenförmig  ange- 
ordneten Mesodermanlagen  anscheinend  nichts  weiter,  als  dass  durch 
Substanzumordnung  die  schon  vorher  gekennzeichneten  Anlagen  an 
die  richtige  Stelle  im  Keimesganzen  verlagert  werden.  Das  ist  aber 
im  Ganzen  genommen  kein  unwichtiger,  oder  in  unseren  Betrachtungen 
zu  vernachlässigender  Vorgang.  Wir  werden  auch  für  diese  „Mosaik- 
eier" keineswegs  absolute  Selbstdiflferenzirung  der  einzelnen  Anlagen 
annehmen  dürfen.  Die  Lagebeziehungen  der  einzelnen  Anlagen  zu 
einander,  welche  in  der  Periode  der  Keimblätterbildung  hergestellt 
werden,  können  vielleicht  auf  die  Entwicklungsrichtung,  welche  diese 
Anlagen  weiter  einzuschlagen  haben,  von  bestimmendem  Einfluss  sein. 
Jedenfalls  sind  diese  Substanzumordnungen  des  Keimes,  welche  der 
Periode  der  Keimblätterbildung  überlassen  sind,  auch  für  die  „Mosaik- 
eier" ein  nothwendiges  Mittel  zur  Herstellung  jener  Organgruppirung 
oder  jenes  Schichtenbaues,  welcher  für  die  weitere  Ausbildung  er- 
forderlich ist.  Daher  sind  diese  Processe  auch  bei  ihnen  keineswegs 
in  Wegfall  gekommen. 

Wir  werden  auch  nicht  vergessen  dürfen ,  dass  die  Fälle  von 
determinativer  Entwicklung  jedenfalls  durch  „precocious  segregation", 
durch  vorzeitige  Sonderung  der  Anlagen  entstanden  zu  denken  sind. 
Es  handelt  sich  um  möglichste  Abkürzung  der  Embryogenese.  Der 
Ascidienembryo  entwickelt  sich  in  12  Stunden  von  der  Befruchtung 
bis  zur  Herausbildung  der  kaulquappenähnlichen  Form.  Wir  werden 
die  Fälle  von  nicht-determinativer  Entwicklung  als  diejenigen  betrachten 
dürfen,  welche  das  ursprünglichere  Verhalten  bewahrt  haben. 

Zwei  Vorgänge  sind  es,  welche  die  Keimblätterbildung  der  nicht- 
determinativen Formen  characterisiren :  1)  die  Sonderung  der  Anlagen 
und  2)  ihre  Verlagerung  an  die  ihnen  zukommende  Stelle  im  Ganzen. 
Beide  Processe  gehen  hier  so  sehr  Hand  in  Hand,  dass  uns  vielfach 
eine  bestimmte  Anlage  als  abgegrenztes  Keimesgebiet  erst  kenntlich 
wird,  nachdem  ihre  Verlagerung  erfolgt  ist.  Erst  später  setzen  Pro- 
cesse der  morphologischen  resp.  histologischen  Diiferenzirung  der  die 
Anlage  zusammensetzenden  Zellen  ein.  Man  möchte  fast  schliessen, 
dass  die  Vorgänge  histologischer  Sonderung  erst  durch  die  ein- 
getretene Verlagerung  ausgelöst  werden.  Bei  determinativen  Eiern 
dagegen  ist  ein  gewisser  Grad  histologischer  Kennzeichnung  der 
Keimesgebiete  schon  vor  der  Periode  der  Substanzverlagerung  kennt- 
lich. Aber  nichts  hindert  uns  anzunehmen,  dass  auch  hier  gleich- 
zeitig mit  der  Anlagenverlagerung  wichtige  qualitative  Veränderungen 
an  den  letzteren  vor  sich  gehen.  Dies  ist  im  Gegentheil  recht 
wahrscheinlich. 

Bei  determinativer  Entwicklung  ist  der  Keim  meist  ein  wenig- 
zelliges  Ganze.  Darin  ist  es  bedingt,  dass  die  Verlagerun gsprocesse 
an  diesen  aus  wenigen,  grossen  Zellen  bestehenden  Anlagen  im  Hin- 
blick auf  die  morphologische  Anordnung  des  Ganzen  vielfach  weniger 
leicht  zu  verstehen  und  zu  deuten  sind,  als  bei  nicht-determinativer 
Entwicklung.  Was  bei  letzterer  Form  sich  als  eine  aus  zahlreichen 
Zellen  zusammengesetzte  Epithelfläche  darstellt,  die  sich  etwa  durch 
Einfaltung  zu  einer  bestimmten  Organanlage  entwickelt,  ist  vielleicht 
bei  determinativer  Entwicklung  ein  aus  wenigen  grossen  Zellen  be- 
stehender,  zusammengebackener  Zellklumpen,   der  in  toto  verschoben 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung  193 

■wird  und  in  dem  sich  später  ein  Lumen  ausbildet.  Für  den  Forscher 
hat  daher  die  Vergleichung  einer  nicht-determinativen  Entwicklungs- 
weise einer  bestimmten  Form  mit  dem  determinativen  Entwicklungs- 
gang einer  anderen  verwandten  einen  besonderen  Werth.  Wir  kennen 
kaum  ein  anziehenderes  Gebiet,  als  die  Vergleichung  der  Amphioxus- 
Entwicklung  mit  der  Entwicklung  der  A  sei  dien,  die  wir  unten  ein- 
gehender durchgeführt  haben. 

Durch  die  vorstehenden  Auseinandersetzungen  sind  wir  darauf 
aufmerksam  geworden,  dass  die  Keimblätterbildung  zwei  Aufgaben 
zu  erfüllen  hat:  Anlagenverlagerung  und  Anlagensonderung  oder 
Differenzirung,  wobei  wir  nicht  immer  oder  nicht  ausschliesslich  bloss 
an  ein  sichtbares  DifTerentwerden  der  Zellen  zweier  verschiedener 
Anlagen  zu  denken  haben,  sondern  auch  nicht  sichtbare  Veränderungen 
der  Qualitäten  zu  berücksichtigen  haben. 

4.  Speculationen  über  die  Archigastrula. 

Wir  führen  den  Leser  in  speculatives  Gebiet.  Wer  solchen  Aus- 
einandersetzungen abgeneigt  ist,  oder  sie  für  überflüssig  hält,  mag 
■diesen  Abschnitt  überschlagen. 

Aus  dem  Stadium  der  Blastula  entwickelt  sich  das  Gastrula- 
stadium,  bei  den  verschiedenen  Formen  auf  verschiedene  Weise.  Dem- 
entsprechend sind  die  zweischichtigen  Keime  der  Metazoen  auch  recht 
verschiedenartig  gestaltet.  Es  sei  uns  gestattet,  die  Frage  zu  be- 
rühren, welche  von  diesen  Keimesformen  als  ursprünglich  und  welche 
als  abgeleitet  zu  betrachten  ist. 

Auszuschliessen  sind  zunächst  alle  jene  Fälle,  in  denen  grössere 
Nahrungsdotteransammlungen  den  Gastrulationsact  beeinflussen,  also 
Fälle  von  Epibolie  etc.  Die  Anhäufung  derartiger  Reservedepots 
ist  offenbar  eine  adaptive  Eigenthümlichkeit  der  betreffenden  Embryo- 
nen, die  nicht  als  ein  urspüngliches  Merkmal  betrachtet  werden  kann. 

Aber  auch  wenn  wir  unsere  Betrachtung  auf  jene  Fälle  be- 
schränken, in  denen  die  Zellen  des  Keimes  sämmtlich  gleichgestaltet 
und  in  gleicher  Weise  mit  Nahrungsdotterkörnchen  durchsetzt  sind, 
ein-  Zustand,  der  bekanntlich  in  Wirklichkeit  niemals  vollkommen 
realisirt  ist  —  also  etwa  auf  die  Fälle  mit  adäqualer  Furchung,  so 
verbleibt  noch  immer  eine  verwirrende  Menge  verschiedener  Arten 
•der  Gastrulation.  Es  kann  eine  Invagination  der  vegetativen  Zell- 
schicht stattfinden  (embolische  Gastrula),  es  können  die  Zellen  des 
vegetativen  Keimestheils  durch  Einwanderung  ins  Innere  gelangen 
(polare  Einwucherung),  oder  es  kann  vorkommen,  dass  die  Entoderm- 
bildung  sich  nicht  auf  die  vegetative  Keimeshälfte  beschränkt,  dass 
sie  apolar,  d.  h.  auf  der  ganzen  Oberfläche  des  Blastoderms  statt- 
findet, wohin  alle  Fälle  von  multipolarer  Einwanderung,  Delami- 
nation  etc.  zu  rechnen  wären.  Welche  von  diesen  verschiedenen 
Arten  der  Sonderung  der  beiden  primären  Keimblätter  ist  als  die 
ursprüngliche  zu  betrachten  ? 

Die  Antworten  auf  diese  Frage  waren  mannigfaltige,  fast  ebenso 
mannigfaltig,  wie  die  verschiedenen  zu  beobachtenden  Formen  des  in 
Rede  stehenden  Sonderungsprocesses.  Die  Geschichte  dieser  An- 
sichten wurde  von  Bütschli  in  seinen  „Bemerkungen  zur  Gastraea- 
theorie"  1884,  von  Metschnikoff  in  seinen  „Embryologischen  Studien 
an  Medusen"  1886   und   von  Balfour  (Handb.  2.  Bd.,  p.  305,  1881) 
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gegeben,  welche  Autoren  auch  die  Wahrscheinlichkeit  der  verschiedenen 
Ansichten  gegen  einander  abwägen  und  dieselben  kritisch  prüfen. 
Hier  nur  kurz  Folgendes:  Bekanntlich  hat  Haeckel  in  seinen  „Studien 
zur  Gastraeatheorie  (1877)  die  Invaginationsgastrula  als  den  ursprüng- 
lichen Zustand,  als  Archigastrula,  hingestellt.  Wie  dieser  Zustand 
erworben  worden  sei,  wurde  nicht  näher  erörtert.  Das  Auftreten 
einer  Einstülpung  der  Epithelschicht  der  vegetativen  Keimeshälfte 
erschien  als  ein  leicht  verständlicher  Vorgang,  von  dem  die  übrigen 
Arten  der  Sonderung  der  beiden  primären  Keimblätter  sich  ableiten 
Hessen.  Ihr  stellte  Ray  Lankester  1881  seine  sogenannte  Planula- 
theorie  gegenüber,  welche  sich  auf  die  Vorgänge  der  Delamination  in 
der  Geryoniden- Entwicklung  stützt  und  durch  die  Schemen  der 
Fig.  105  erläutert  wird.  Für  Ray  Lankester  ist  das  Blastocöl  die 
ursprüngliche  Darmhöhle  (Fig.  105  3  u.  4),  welches  sich  dadurch  zu 
einer  solchen  qualificirte,  dass  in  seinem  Inneren  verdauende  Enzyme 
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Fig.  105.  Schemata  zur  Veranschaulichung  der  Ansichten  Ray  Lankester's  be- 
züglich der  Entstehung  einer  Gastrula  durch  Delamination.  Durchschnittsbilder. 
(Aus  Balfour's  Handbuch.) 

Fig.  1.  Ei.  Fig.  2.  Ein  Stadium  in  Furchung.  Fig.  3.  Beginn  der  Delamination 
nach  Auftreten  einer  centralen  Höhlung.  Fig.  4.  Am  Ende  der  Delamination ;  der  Mund 
bildet  sich  bei  31.  In  Fig.  1,  2,  3  bedeutet  Ec  Ectoplasma,  En  Endoplasma.  In  Fig.  4 
bedeutet  Ec  Ectoderm,  En  Entoderm. 

auftraten.  Die  Ernährung  des  ursprünglich  einzelligen  Protozoen - 
zustandes  war  zunächst  eine  intracelluläre.  Von  einem  Ectoplasma 
wurden  feste  Nahrungspartikelchen  aufgenommen,  welche  im  Endo- 
plasma verdaut  wurden  (Fig.  105,  1).  Wenn  sich  später  eine  Proto- 
zoencolonie  ausbildete,  so  behielten  die  inneren  Enden  der  radiär 
gestellten  Zellen  diese  verdauende  Fähigkeit  (Fig.  105  2).  Bald  aber 
entwickelte  sich  im  Inneren  eine  besondere  verdauende  Cavität,  die  dein 
Blastocöl  der  einschichtigen  Keimblase  gleichzusetzen  ist  (Fig.  105  3). 
Zur  intracellulären  Verdauung  trat  nun  die  secretive  Verdauung  hin- 
zu. Indem  sich  die  Zellen  der  Wand  tangential  theilen,  wurde, die 
Form  zweischichtig.  Den  äusseren  Zellen  verblieb  die  Function  der 
Bewegung  und  Nahrungsbeschaffung,  während  den  Zellen  der  inneren 
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Schicht  die  Verdauung  und  Resorption  überlassen  war.  Später  erst 
entwickelte  sich  der  Mund,  indem  die  Nahrungszufuhr  sich  auf  eine 
bestimmte  Stelle  localisirte,  an  welcher  dann  ein  Durchbruch  eintrat 
(Fig.  105  4). 

Schon  Balfour  wendet  gegen  Lankester's  Ansicht  ein,  dass 
sie  einen  Typus  der  Abspaltung  voraussetzt,  welcher  ausser  bei 
G  e  r  y  0  n  i  a  in  der  Natur  gar  nicht  wieder  vorkommt.  Wie  wir  durch 
Metschnikoff  wissen,  stimmt  auch  die  G  eryonia-Entw'icklung 
nicht  völlig  mit  dem  aufgestellten  Schema  überein.  Der  Werth  der 
Hypothese  ist  darin  zu  suchen,  dass  über  die  Ernährungsverhältnisse 
der  betreffenden  Formen  bestimmte  Vorstellungen  entwickelt  wurden. 

Es  entstand  dieser  Versuch  aus  der  oben  berührten  Schwierig- 
keit, die  Formen  multipolarer  Entodermbildung  mit  der  polaren  Form 
der  Entodermbildung  in  Uebereinstimmung  zu  bringen.  Auf  dem 
gleichen  Boden  erwuchs  auch  Metsch- 
nikoff's  sogenannte  Parenchymella- 
oder  Phagocytella- Hypothese.  Auch 
Metschnikoff  hält  die  multipolare 
Entodermbildung  für  die  ursprüngliche 
Art  der  Sonderung.  Indem  einzelne 
Zellen  sich  in  besonderer  Weise  der 
Function  intracellulärer  Verdauung  wid- 
meten, zogen  sie  sich  ins  Innere  des 
Keimes  zurück  (Fig.  106),  welches  auf 
diese  Weise  von  einer  verdauenden  soliden 
Parenchymmasse  erfüllt  wurde.  Erst 
später  kam  in  derselben  durch  Dehis- 
cenz  eine  verdauende  Cavität  und  durch 
Durchbruch  der  letzteren  nach  Aussen 
eine  Mundöffnung  zu  Stande.  Es  ist 
kein  Zweifel,  dass  die  Ansichten  Metsch- 
nikoff's  durch  den  Bau  und  die  Ent- 
wicklungsweise der  Embryonen  vieler 
Cölenteraten  gestützt  w^erden.  Der 
Autor  beruft  sich  überdies  auf  den 
oben  erwähnten  Trichoplax,  sowie 
auf  eine  von  Saville  Kent  be- 
schriebene  und   als  Protospongia   bezeichnete  Protozoencolonie. 

Der  Standpunkt  Goette's  steht  dem  Metschnikoff's  nahe. 
Nur  nimmt  er  unter  Bezugnahme  auf  die  Verhältnisse  von  Volvox 
an,  dass  die  ins  Innere  einwandernden  Zellen  ursprünglich  Urkeim- 
zellen  gewesen  seien,  welche  sich  später  in  Entodermzellen  um- 
wandelten. 

BÜTSCHLi's  Placula- Hypothese  geht  auf  die  Form  einer  Goni- 
ura -ähnlichen  einschichtigen  Zellplatte  als  ursprünglichsten  Zustand 
zurück.  Indem  sich  sämmtliche  Zellen  dieser  Platte  parallel  zur 
Tafelfläche  theilten  (Fig.  107  a  u.  ö),  wird  eine  zweischichtige  Platte 
erzeugt  (Placula).  Das  Gastrulastadium  entsteht  durch  Einkrümmung 
dieser  Platte  (Fig.  107  c  u.  cl).  Bütschli  weist  nach,  dass  auch 
die  übrigen  Formen  der  Entodermsonderung  sich  ungezwungen  auf 
diesen  Typus  zurückführen  lassen.  Er  stützt  seine  Ansicht  auf  Be- 
obachtungen an  gewissen  Nematoden  (Cucullanus),  Rhabdo- 
nema,    ferner    auf  placulaähnliche  Zustände  in  der  Entwicklung  der 


i^  Fig.  IOC.  Entstehung  der 
Parenchymella  (Phagocytella), 
Schema  nach  Metschnikoff. 

Einzelne  Zellen  der  Wand 
wandern  in  das  Blastocöl  ein  und 
füllen  dasselbe  aus.  Andere  Zellen 
erfahren  eine  Theilung  mit  para- 
tangential gestellter  Theilungsebene 
und  es  wandert  sodann  die  innere 
Tochterzelle  in  das  Blastocöl. 
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Oligochäten,  Ascidien  u.  A.  Die  C ucu  11  an  us -Entwicklung 
hat  neuerdings  durch  Martini  besonders  mit  Rücksicht  auf  die  Ab- 
leitung der  Zellfolgen  eine  eingehende  Bearbeitung  erfahren.  Die 
von  BÜTSCHLi  gemachten  Angaben  bezüglich  des  Processes  der  Ein- 
rollung der  Placula  wurden  von  diesem  Autor  bestätigt.  Man  könnte 
gegen  Bütschli's  Ansicht  geltend  machen,  dass  das  Vorkommen  eines 
placulaähnlichen  Zustandes  in  der  Keimesentwicklung  der  Metazoen 
verhältnissmässig  selten  ist.  Das  will  aber  nicht  viel  besagen.  Den 
wichtigsten  Einwand  hat  Metschnikoff  gemacht,  wenn  er  darauf 
hinweist,  dass  das  „placulaähnliche  Stadium  durch  Abplattung  einer 
früheren,  mehr  oder  weniger  blasenförmigen  Blastula  entsteht,  und 
nicht  umgekehrt,   wie   es  die  Theorie   verlangt".     In  der  That  gehen 

bei  den  Ascidien  und  beiden 
a   /"    Y — \        <^  "  Regenwürmern  dem  placula- 

ähnlichen Zustande  Keimesfor- 
men vorher,  die  man  als  rundliche 
Coeloblastulae  bezeichnen  muss. 

Fig.  107.  Schemata  zur  Veranschau- 
lichung  der  Ansichten  Bütschli's  über 
die  Entwicklung  einer  Gastrula  durch  Ein- 
krüinmung  einer  zweischichtigen  Placula. 
(Nach  Rhcmbler.) 

a  Ei  im  Stadium  8,  b  Placula,  c  be- 
ginnende Einkrümmung,  d  Gastrula. 

Recht  lesenswerth  sind  auch  die  ruhigen  und  sachgemässen  Er- 
wägungen Balfour's  zur  vorliegenden  Frage.  Seine  Ansicht  neigt 
sich  schliesslich  in  der  Richtung  gegen  die  Invaginationsgastrula. 

Wir  glauben  nicht,  durch  die  vorstehenden  kurzen  Inhaltsangaben 
den  durchdachten  Ausführungen  der  genannten  Autoren  nur  einiger- 
massen  gerecht  geworden  zu  sein.  Das  ganze  Gebiet  erforderte 
eigentlich  eine  eingehendere  Behandlung.  Eine  solche  würde  nach 
verschiedenen  Richtungen  nicht  ohne  Wert  sein,  da  sie  zur  Erwägung 
principieller  Fragen  Anlass  giebt,  wie  man  am  besten  aus  den  Aus- 
führungen von  BÜTSCHLI  ersehen  kann.  Wir  beabsichtigen  auch 
nicht  in  genauerer  Weise  eventuelle  Schwächen  oder  anfechtbare 
Punkte  der  angedeuteten  Gedankenreihen  namhaft  zu  machen.  Einige 
Einwände  wurden  ja  schon  kurz  berührt.  Auch  könnten  wir  auf 
p.  187  verweisen,  wo  wir  ein  paar  Thatsachen  anführten,  welche  da- 
für zu  sprechen  scheinen,  dass  die  multipolare  Art  der  Entoderm- 
bildung  sich  von  der  polaren  herleitet.  Hier  sei  nur  der  Versuch 
gemacht,  zu  untersuchen,  ob  die  Annahme,  dass  die  Invaginations- 
gastrula den  ursprünglichen  Modus  der  Sonderung  darstellt,  sich  in 
irgend  einer  plausiblen  Weise  begründen  lässt. 

Bevor  wir  aber  an  diese  Aufgabe  gehen,  wollen  wir  darthun, 
welche  Anforderungen  wir  an  eine  stammesgeschichtliche  Ausein- 
andersetzung stellen,  wenn  sie  einigermassen  acceptabel  sein  soll.  Wir 
berühren  uns  in  diesem  Punkte  mit  Bütschli: 

1)  Es  muss  die  ganze  Reihenfolge  der  Uebergänge  oder  Zwischen- 
stufen zwischen  zwei  auf  einander  zu  beziehenden  Bildungen  bekannt 
und  durch  ontogenetische  Beobachtungen  beglaubigt  sein. 

2)  Es  muss  der  Versuch  gemacht  werden,  für  jede  dieser  Zwischen- 
stufen  nachzuweisen,  dass  sie  lebensfähig  und   functionstüchtig  war. 
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Es  werden  hier  physiologische  Gesichtspunkte  in  erster  Linie  in  Frage 
kommen.  Es  wird  das  in  sein  Recht  zu  treten  haben,  was  vielleicht 
Garbowski  vorschwebte,  wenn  er  von  einer  „Entwicklungsgeschichte 
der  Lebensprocesse"  spricht.  Morphologisch  lässt  sich  Vieles  ableiten. 
Etwas  anderes  ist  es,  dem  mit  der  erfolgten  Umformung  verbundenen 
Functionswechsel  wenigstens  in  hypothetischer  Weise  einigermassen 
näher  zu  treten.  In  unserem  speciellen  Falle  handelt  es  sich  um 
die  Hervorbildung  des  primären  Verdauungsorganes.  Es  muss  sonach 
eine  Aenderung  in  der  Ernährungsweise  der  betreffenden  Formen 
stattgefunden  haben. 

3)  Es  muss  der  Nachweis  versucht  werden,  dass  jede  einzelne 
der  angenommenen  Zwischenstufen  gegenüber  der  vorhergehenden 
einen  Fortschritt  bedeutet.  Denn  wir  sind  der  Ansicht,  dass  nur 
solche  Veränderungen  sich  erhalten  konnten,  mit  deren  Erwerbung 
ein  bestimmter  Vortheil  für  das  betreffende  Lebewesen  verbunden  war. 


kk 


-  ud 
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Fig.  108, 


Fig.  109. 


Fig.  108.  Spätere  Coeloblastula  von  Amphioxus  mit  beginnender  Abflachung 
der  vegetativen  Hälfte.     (Nach  Hatschek,  aus  O.  Hektwig). 

Kh  Blastocöl,  V2  vegetative  Zellen. 

Fig.  109.  Junges  Gastrulastadium  von  Amphioxus.  (Nach  HATSCHEK,  aus 
O.  Hektwig.) 

Kh  Blastocöl,  ud  Urdarm. 

Die  einzelnen  Vorgänge  bei  der  Ausbildung  einer  Invaginations- 
gastrula  sind  bekannt  genug.  Wir  beziehen  uns  auf  das  geläufige 
Beispiel  von  Amphioxus  (Fig.  108  und  109).  Eine  Betrachtung 
der  ersten  Stadien,  in  denen  die  bilaterale  Symmetrie  des  Keimes 
noch  weniger  hervortritt,  wird  genügen.  Die  Coeloblastula  von  Am- 
phioxus ist  kugelrund,  doch  ist  eine  Hauptaxe  deutlich  gekennzeichnet. 
Es  entwickelt  sich  zunächst  eine  Abflachung  der  Gegend  des  vege- 
tativen Poles  (Fig.  108).  Später  wird  daselbst  eine  ganz  seichte  Ein- 
buchtung gebildet  (Fig.  109);  diese  wird  immer  tiefer,  der  Urmund 
verengt  sich.  Der  Urdarm  ist  zur  Entwicklung  gekommen.  In  die 
Sprache  phylogenetischer  Speculationen  übersetzt,  bedeutet  das  ungefähr 
Folgendes.  Ursprünglich  war  eine  V  o  1  v  o  x  -  ähnliche,  kugelige  Proto- 
zoencolonie  als  Ausgangspunkt  der  Metazoenreihe  vorhanden.  Letztere 
entwickelte  an  einer  bestimmten  Stelle  eine  Abflachung,  später  eine 
Delle,  noch  später  eine  tiefere  Einbuchtung.  Die  Function  der 
Nahrungsaufnahme  wurde  an  diese  Stelle  verlegt. 
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Die  Schwierigkeit  liegt  in  folgendem.  Wie  ist  es  plausibel  zu 
machen,  dass  eine  Abflachung  der  Oberfläche  oder  eine  ganz  seichte 
Einbuchtung  einen  Vortheil  in  der  Lebensführung  der  betreffenden 
Formen  bedeuten  konnte?  Dass  ein  vollentwickelter  Darmcanal  von 
Vortheil  sein  mag,  lässt  sich  vertreten,  aber  die  Anfangsstufen  V 

Zunächst  beachten  wir  Folgendes.  Die  Blastula  von  A  m  p  h  i  o  x  u  s 
ist  keine  freischwimmende  Form.  Freischwimmende  Blastulae  z.  B. 
die  von  Aequorea  (nach  Claus,  vgl.  unten  Fig.  135  erste  Figur 
links)  geben  uns  vielleicht  ein  besseres  Bild  von  diesen  ursprüng- 
lichen Lebensformen.  Sie  sind  ovoid  gestaltet,  es  hat  sich  an  ihnen 
eine  Hauptaxe  herausgebildet  und  sie  schwimmen  in  der  Richtung 
dieser  Hauptaxe,  den  animalen  Pol  voraus,  den  vegetativen  nach 
hinten  gerichtet,  gleichzeitig  den  ganzen  Körper  um  die  Hauptaxe 
als  Drehungsaxe  rotirend.  Dieses  monaxone,  heteropole  Stadium  ent- 
wickelt sich  bei  Aequorea  aus  einer  ursprünglich  kugelförmigen, 
blastulaähnlichen  Vorstufe.  Wir  dürfen  vielleicht  dies  Ergebniss  m 
unsere  Spekulationen  aufnehmen.  Die  kugelförmige,  V  o  1  v  o  x  -  ähnliche 
Protozoencolonie  hat  zunächst  eine  Aenderung  der  Bewegungsweise 
erfahren  i).  Aus  einer  ursprünglich  gleichmässig  nach  allen  Richtungen 
rotirenden  Form  wurde  eine  Form  mit  bestimmter  Bewegungs- 
richtung. Das  mag  von  Vortheil  gewesen  sein.  Heliotaxis  oder 
Oxygenotaxis  mag  an  der  Arbeit  gewesen  sein,  um  die  Protozoen- 
colonie zu  einer  Einrichtung  möglichst  rascher  und  sicherer  Bewegung 
zu  veranlassen. 

Wie  ernährte  sich  die  betreffende  Protozoencolonie?  Anfangs 
wahrscheinlich  durch  Aufnahme  kleinster  Nahrungspartikelchen  und 
durch  intracelluläre  Verdauung,  an  der  sich  zunächst  sämmtliche  Zellen 
der  Colonie  in  gleicher  Weise  betheiligten.  Als  aber  eine  Hauptaxe 
als  die  Bewegungsrichtung  bestimmend  in  Function  trat,  sahen  sich 
die  Zellen  nach  ihrer  Lage  zu  den  Polen  dieser  Hauptaxe  bezüglich 
der  Nahrungsaufnahme  unter  verschiedenen  Bedingungen.  Lässt  man 
eine  derartige  Larvenform  in  Seewasser  schwimmen,  in  welchem 
Carminkörnchen  suspendirt  sind  (wir  verwendeten  hierzu  vor  Jahren 
die  Larve  von  Oscarella),  so  bemerkt  man  Folgendes.  Dass  die 
Carminkörnchen  von  den  Zellen  der  Larve  aufgenommen  wurden,  war 
nie  zu  bemerken;  die  0  scar eil a- Larve  scheint  in  dem  blastosphaera- 
ähnlichen  Stadium  noch  nicht  Nahrung  aufzunehmen.  Aber  es  zeigte 
sich,  dass  die  Carminkörnchen  in  der  Nähe  des  vorderen  Poles  durch 
die  Strömungen  im  Wasser  weggeschleudert  wurden.  An  den 
hinteren  Pol  wurden  sie  dagegen  durch  den  bei  der  Vorwärts- 
bewegung der  Larve  erzeugten  Rückstoss  des  Wassers  herangedrängt. 
Hier  ist  sonach  die  Stelle  gegeben,  welche  für  die  Nahrungsaufnahme 
am  günstigsten  sein  musste.  Wenn  sich  an  dieser  Stelle  eme  Ab- 
flachung entwickelte,  so  wurde  der  todte  Raum,  in  welchem  sich 
Nahrungspartikel  ansammeln  konnten,  vergrössert.  Noch  günstiger 
musste  es  aber  sein,  wenn  sich  eine,  wenn  auch  nur  flache  Ein- 
buchtung ausbildete.  Dass  die  später  eintretende  weitere  Vertiefung 
Ton  Vortheil  sein  musste,    ist  zuzugeben.     Hier   handelt   es   sich   um 


1)  Wir  befinden  uns  bezüglich  dieses  Punktes  in  Uebereinstimmung  mit 
C.  Rabl,  welcher  bereits  1879  in  seiner  Planorbis-Arbeit  die  monaxone  Grundform 
der  Bilaterien  aus  einer  ursprünglich  homaxonen  nach  ganz  ähnlichen  Gesichts- 
punkten abgeleitet  hat. 
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die  mit  der  ersten  auftretenden  Abflachung  oder  schwachen  Ein- 
buchtung verbundenen  Vortheile.  Diese  Anfänge  des  Urdarms  waren 
«in  Fangraum  für  Nahrungspartikelchen. 

Man  könnte  vielleicht  gegen  die  vorstehenden  Deductionen  ein- 
wenden, dass  das  Beispiel  der  Oscar ella-Larve  insofern  ungünstig 
gewählt  ist,  weil  bei  den  Spongien  die  verdauende  Schicht  gerade  dem 
vorderen  Pole  der  Larve  entstammt,  während  dies  bei  den  Planula- 
stadien  der  Cnidarier  umgekehrt  ist.  Da  aber  —  wie  erwähnt  —  die 
Spongienlarven  noch  keine  Nahrung  aufnehmen,  so  konnte  es  für  sie 
von  diesem  Gesichtspunkte  aus  gleichgiltig  erscheinen,  in  welcher  Richtung 
sie  schwimmen.  Es  ist  daher  nicht  ausgeschlossen,  dass  bei  den  Spongien- 
larven die  Richtung  des  Schwimmens  sich  umgekehrt  hat.  Eine  andere, 
in  neuerer  Zeit  vielfach  vertretene  Deutung  der  Spongienlarven  bringt 
sie  den  Planulis  der  Cnidarier  noch  näher.  Demzufolge  wäre  auoh  bei 
den  Spongienlarven  der  nach  vorne  gerichtete  Pol  der  animale  Pol. 
Hiervon  später  Ausführlicheres. 

Der  vorliegende  Entwurf  soll  zeigen,  dass  es  möglich  ist,  unter 
der  Annahme,  dass  die  Invaginationsgastrula  den  ursprünglichen 
Modus  darstellt,  eine  Ableitung  auszudenken,  welche  den  oben  auf- 
gestellten Postulaten  einigermassen  entspricht.  Wir  wissen,  dass  es 
sich  hierbei  mehr  um  ein  Spiel  der  Phantasie  handelt.  Ganz  ohne 
Werth  können  derartige  Erörterungen  nicht  sein,  da  wir  sehen,  dass 
€ine  Reihe  oben  namhaft  gemachter  Forscher  (von  Haeckel  bis 
Balfour)  sich  mit  ihnen  beschäftigte.  Schliesslich  handelt  es  sich 
bei  ihnen  um  Fragen,  die  wir  uns  in  jedem  speciellen  Falle  erabryo- 
logischer  Erkenntniss  vorlegen,  ob  eine  zu  beobachtende  Organ- 
bilduug  auf  frühere  Zustände  zurückzubeziehen  oder  als  neu  auf- 
getreten zu  betrachten  sei  und  welchen  Zwecken  sie  im  Lebenshaus- 
halte der  betreffenden  Form  diene.  Dass  diese  Fragen  um  so  schwieriger 
zu  erörtern  sind,  je  weiter  wir  in  der  Reihe  organischer  Formen 
zu  immer  einfacheren  Zuständen  zurückschreiten,  ist  eine  bekannte 
Sache. 

5.  Die  Endstadien  der  Furcliung. 

'  Bevor  wir  eine  Schilderung  der  verschiedenen  Typen  der  Keim- 
blätterbildung unternehmen,  wird  es  dienlich  sein,  die  verschiedenen 
Endstadien  der  Furchung  näher  ins  Auge  zu  fassen.  Wie  erwähnt, 
betrachtet  man  das  sogenannte  Blastula- Stadium  als  denjenigen 
Keimzustand,  welcher  das  Ende  der  Furchung  und  den  Anfang  der 
Keimblätterbildung  kennzeichnet.  Man  denkt  dabei  gewöhnlich  an 
eine  hohle,  einschichtige  Keimblase,  wie  sie  etwa  bei  Amphioxus 
gefunden  wird.  In  Wirklichkeit  sind  aber  die  Stadien  dieser  Ent- 
wicklungsstufe sehr  verschiedenartige,  und  dieser  Mannigfaltigkeit 
haben  wir  nun  näher  zu  treten.     Wir  unterscheiden: 

1)  die  adäquale  Coeloblastula.  Sie  besteht  aus  einer  die 
Oberfläche  des  Keimes  rings  umkleidenden  einschichtigen  Epithel- 
schicht (B  1  a  s  t  0  d  e  r  m)  und  einer  im  Inneren  gelegenen  Höhle 
(Blastocöl,  Fig.  llü).  Letztere  ist  scheinbar  von  einer  homogenen 
Flüssigkeit,  in  manchen  Fällen  jedoch  wohl  eher  von  einer  colloiden 
Substanz  (Gallertkern  der  Echinodermen)  erfüllt.  Die  relative 
Mächtigkeit  von  Epithelschicht  und  Innenraum  ist  wechselnd.  Wenn 
das  Blastocöl  umfangreicher  ist,    so  hat  das  Epithel  des  Blastoderms 
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den  Character  eines  cubischen  Epithels  (Fig.  110).  Wenn  aber  das 
Blastocöl  klein  ist  und  die  Epithelschicht  an  Mächtigkeit  gewinnt,  so 
nehmen  die  Zellen  des  Blastoderms  Prismen-  oder  Pyramidenform 
an  (Fig.  111).  Meist  sind  die  Zellen  ziemlich  gleich  gross  und  von 
gleicher  Beschaffenheit.  Nur  in  den  Fällen  ausgeprägter  determina- 
tiver Entwicklung  machen  sich  Grössendifferenzen  oder  Unterschiede 
in  der  Pigmentvertheilung  (Strongylocentrotus)  bemerkbar. 
Nicht  selten  ist  die  Epithelschicht  der  vegetativen  Zone  etwas  höher^ 
als  die  der  animalen.  Diese  Differenzen  führen  zum  nächstfolgenden 
Typus  hinüber.  Durch  ähnliche  minutiöse  Grössendifferenzen  kann 
auch  bereits  ein  bilateral-symmetrischer  Bau  der  Coeloblastula  zum 
Ausdruck  kommen  (Amphioxus). 

Was  die  Gestalt  der  adäqualen  Coeloblastula  anbelangt,  so  ist 
sie  bei  jenen  Formen,  deren  Blastula  sich  innerhalb  der  Eihüllen 
entwickelt  (und  das  ist  der  häufigere  Fall),  gewöhnlich  kugelig.  Es 
finden  sich  aber  bei  Cölenteraten  freischwimmende  Coeloblastulae,. 
die  an  der  Oberfläche  mit  Geissein  bedeckt  sind  (unten  Fig.  135). 
Diese  erscheinen  dann  in  der  Richtung  der  primären  Eiaxe  gestreckt,. 


Fig.  110. 


Fig.  111. 


Fig.    110.      Adäquale    Coeloblastula    von    Amphioxus.      (Nach    Hatschek,    aus 
O.  Hertwig.) 

//(  Blastocöl,  dz  Zellen  der  vegetativen  Hälfte. 

Fig.  111.     Coeloblastula  von  Sagitta.     (Nach  O.  Hektwig.) 


ovoid  oder  elliptisch.  Auch  bei  den  Spongien  kommen  derartige 
freischwimmende,  coeloblastula  -  ähnliche  Zustände  vor  (A  s  c  e  1 1  a  , 
Oscarella,  Placina). 

Die  adäquale  Coeloblastula  findet  sich  bei  einigen  Cölenteraten-, 
bei  Nematoden,  bei  Sagitta,  Balanoglossus,  den  Echino- 
dermen,  Phoronis,  Brachiopoden  und  bei  Amphioxus. 
Auch  bei  den  Formen  mit  spiralem  Furchungstypus  fehlt  sie  nicht 
vollständig.  Man  beobachtet  sie  bei  den  Nemertinen.  Auch  unter 
den  Anneliden  (Polygordius  und  Podarke)  sowie  unter  den 
Mollusken  nähern  sich  einige  Formen  diesem  Typus. 

Sie  entsteht  meist  durch  adäquale  Furchung.  Es  muss  aber 
darauf  aufmerksam  gemacht  werden,  dass  in  einigen  seltenen  Fällen 
der  adäqualen  Coeloblastula  eine  deutliche  inäquale  Furchung  vorher- 
gehen kann.  So  bei  Nausithoe  nach  Metschnikoff  und  bei  den 
Echini  den. 
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Die  Gastrulabildung  vollzieht  sich  an  ihr  häufig  durch  Invagi- 
nation.  Es  kann  aber  auch  polare  Einwucherung  oder  irgend  einer 
der   verschiedenen  Typen    multipolarer  Entodermbildung  vorkommen. 

2)  Die  inäquale  Coeloblastula.  Sie  ist  von  der  vorstehen- 
den Form  dadurch  zu  unterscheiden,  dass  die  Zellen  der  animalen 
Region  bedeutend  niedriger  sind,  als  die  in  der  Nähe  des  vegetativen 
Poles.  Es  entwickelt  sich  sonach  eine  ungleiche  Dicke  der  Wand- 
schicht (Fig.  112).  Dementsprechend  erscheint  das  Blastocöl,  welches 
in  den  meisten  Fällen  ziemlich  klein  ist,  excentrisch  gelagert  oder 
gegen  den  animalen  Pol  verschoben.  Meist  sind  die  grösseren  Zellen 
der  vegetativen  Hälfte  durch  grösseren  Dottergehalt  gekennzeichnet. 
Seitlich  findet  zwischen  ihnen  und  den  Zellen  der  animalen  Region 
ein  allmählicher  Uebergang  statt.  Da  viele  Fälle  determinativer  Keiraes- 
entwicklung  hierher  gehören,  so  finden  sich,  von  der  ungleichen  Dotter- 
vertheilung  abgesehen,  auch  sonstige  structurelle  Differenzen  zwischen 
den  einzelnen  Zellen  nicht  selten  angedeutet. 


Fig.  112. 


Fig.  113. 


Fig.  112.  Inäquale  einschichtige  Coeloblastula  von  Flustfella  hispida.  Sche- 
matischer  Durchschnitt  nach  R.  M.  Pace,  nee  Clakk. 

Fig.  113.     Mehrschichtige  inäquale  Coeloblastula  von  Triton  taeniatus.    (Nach 

O.  ^Hektwig.) 

fh  Blastocöl,  dz  Zellen  der  vegetativen  Hälfte. 

Die  Gestalt  ist  meist  kugelig,  selten  etwas  länglich.  Wie  beim 
vorherigen  Typus,  so  finden  sich  auch  hier  die  verschiedensten 
Varianten  in  Bezug  auf  Dicke  der  Wand,  Grösse  der  Furchungs- 
höhle  etc.  Sie  ist  bei  den  Formen  mit  Spiraltypus  der  Furchung 
weit  verbreitet,  also  bei  Polycladen,  Anneliden  und  Mol- 
lusken, findet  sich  aber  auch  gelegentlich  bei  anderen  Formen, 
z.B.  bei  Bryozoen.  Einen  eigenartigen  Character  hat  die  Blastula 
der  Holoblastier  unter  den  Vertebraten  (Fig.  113),  insofern  hier 
eine  mehrschichtige  Anordnung  der  Zellen  der  Wand  vorkommt.  Es 
ist,  als  ob  die  Fähigkeit  der  Vertebraten  vielschichtige  Epithelien 
auszubilden,  sich  schon  in  diesen  frühen  Stadien  der  Entwicklung 
geltend  machte. 

Die  inäquale  Coeloblastula  entsteht  durch  totale  inäquale  Furchung. 
Die  Gastrulation  kann  durch  Invagination  oder  durch  polare  Ein- 
wucherung erfolgen.  Weitaus  der  verbreitetste  Typus  ist  aber  hier 
die  Epibolie. 

14* 
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3)  Die  Sterroblastula.  Wir  haben  gesehen,  dass  das  Blastocöl 
von  verschiedener  Grösse  sein  kann.  Manchmal  ist  es  recht  klein, 
fast  verschwindend.  In  anderen  Fällen  fehlt  es  vollständig.  Solche 
solide  Keime  werden  dann  als  Sterroblastula  (Goette)  bezeichnet. 
Je  nachdem  die  Zellen  der  Sterroblastula,  die  sich  dann  im  Centrum 
treffen  müssen,  sämmtlich  gleich  gross  oder  aber  von  verschiedener 
Grösse  sind,  müssten  wir  eine  äquale  von  einer  inäqualen  Sterro- 
blastula trennen.  Bei  der  ersteren  liegt  der  Punkt,  in  welchem  sich 
die  Scheitelpunkte  der  pyramidenförmigen  Blastomeren  treffen,  dann 
wirklich  im  Centrum  des  Keimes  (Fig.  114).  Es  ist  ein  verhältniss- 
mässig  seltenes  Vorkommen  (Lucernaria).  Häufiger  ist  die  inäquale 
Sterroblastula  (Fig.  115),  bei  welcher  der  eben  erwähnte  Vereinigungs- 
punkt excentrisch,  gegen  den  animalen  Fol  verschoben  ist.  Dieser 
Typus  kommt  den  Rotiferen  zu,  ferner  einigen  Anneliden  (so 
besonders  N er  eis  nach  Goette,  v.  Wistingshausen  und  E.  B. 
Wilson),  ferner  werden  wir  wohl  auch  die  soliden  Keime  der  Tre- 
matoden  und  Cestoden  hierher  zu  rechnen  haben. 


Fig.  114. 


Fig.   115. 


Fig.  114.  Aequale  Sterroblastula  von  Lucernaria  im  Durchschnitt.  Schematisch 
nach  R.  S,  Beegh. 

Fig.  115.  Inäquale  Sterroblastula  von  Nereis.  Der  Keim  besteht  aus  38  Zellen. 
Schematisch  nach  E.  B.  WlLSOK. 


Die  äquale  Sterroblastula  entwickelt  sich  aus  adäqualer  Furchung. 
Die  Keimblätterbildung  gehört  hier  dem  multipolaren  Typus  an. 

Der  inäqualen  Sterroblastula  geht  totale  inäquale  Furchung  vorher. 
Die  Gastrulation  findet  in  der  Regel  durch  Epibolie  statt. 

4)  D  i  e  M  0  r  u  1  a.  Bei  den  bisher  behandelten  Keimesformen  ver- 
liefen die  Zelltheilungen  meist  mit  paratangential  gestellter  Spindel. 
Daher  wurden  Theilungsebenen  erzeugt,  die  eine  radiale  Richtung 
einnehmen.  Es  kommt  nun  in  einer  Anzahl  verhältnissmässig  seltener 
Fälle  vor,  dass  frühzeitige  Theilungen  mit  radiär  gestellter  Spindel 
einsetzen.  Es  werden  dann  die  Theilungsebenen  eine  paratangentiale 
Lage  einnehmen,  d.  h.  es  wird  sich  um  Periclinen  im  Sinne  von 
Sachs  handeln  (p.  171).  Bei  derartigen  Theilungen  wird  das  eine 
Theilstück  an  der  Oberfläche  verbleiben,  während  das  andere  in  das 
Innere  des  Keimes  geräth.  Wir  erhalten  auf  diese  Weise  eine  solide 
Zellansammlung,  die  durch  und  durch  aus  ziemlich  gleichartigen  Zellen 
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zusammengesetzt  ist  (Fig.  116).  Man  könnte  diese  Form  vielleicht 
auch  als  eine  Sterroblastula  mit  mehrschichtiger  Wand  betrachten. 
Derartige  Vorkommnisse  sind  vielfach  für  verschiedene  Cölente  raten 
beschrieben  worden,  ihrem  eigentlichen  Wesen  nach  aber  recht  schwer 
zu  deuten.  Man  könnte  daran  denken,  dass  es  sich  um  Fälle  früh- 
zeitig einsetzender  Entodermbildung  handelt.  Hiervon  unten  unter 
dem  Schlagwort:  Morula-D elamination  noch  Ausführlicheres. 

5)  Die  Placula.  Denken  wir  uns  auf  eine  adäquale  Coelo- 
blastula  einen  Druck  in  der  Richtung  der  Hauptaxe  ausgeübt  derart, 
dass  ihre  beiden  Pole  eine  Abflachung  erfahren,  so  würden  wir  schliess- 
lich zu  einer  Keimesform  gelangen,  welche  die  Gestalt  einer  zwei- 
schichtigen Zellplatte  annimmt  (Fig.  117).  Der  Rand  der  Platte 
würde  dem  Aequator  der  Coeloblastula  entsprechen.  Die  eine  Fläche 
würde  als  auimale,  die  andere  als  vegetative  Hälfte  zu  betrachten 
sein.  Derartige  Keimesformen  kommen  bei  manchen  Nematoden 
(Cucullanus,  Rhabdonema),  bei  einigen  Regenwürmern  und  bei 
den  A  seidien,  auch  bei  Phoronis  (Fig.  124^)  vor.   Sie  entwickeln 


Fig.  116. 


Fig.  117. 


Flg.  116.  Morula  von  Clava  squamata  im  Durchschnitt.  32-zelliges  Stadium. 
(Nach  K.  Harm.) 

Flg.  117.  Placula  von  Cynthia  partita  im  Medianschnitt.  Der  Keim  besteht 
aus  64  Zellen.     (Nach  Conklin.) 


sich  thatsächlich  im  Sinne  der  obigen  Ausführungen  aus  einem  vorher- 
gehenden coeloblastulaähnlichen  Stadium.  Die  Gastrulation  erfolgt 
zum  Theil  durch  Epibolie,  indem  nämlich  die  ectodermale  (auimale) 
Zellschicht  die  entodermale  an  den  Rändern  der  Platte  überwächst, 
zum  Theil  aber  durch  Einkrümmung  des  ganzen  flachgedrückten 
Keimes. 

6)  Die  Amphiblastula  der  Spongien.  Der  Ausdruck 
„Amphiblastula"  wurde  von  Haeckel  zur  Bezeichnung  der  inäqualen 
Coeloblastula  eingeführt.  Er  hat  sich  als  specielle  Benennung  der  frei- 
schwimmenden Stadien  einiger  Kalkschwämme  und  der  Gummineen  (?) 
erhalten.  Während  bei  der  inäqualen  Coeloblastula  die  kleineren 
Zellen  der  animalen  Hälfte  mit  den  grösseren  der  vegetativen  Zone 
durch  allmähliche  Uebergänge  verbunden  erscheinen,  ist  bei  der 
Amphiblastula  der  Spongien  meist  eine  scharfe  Grenze  zwischen  einer 
bewimperten,  aus  Prismenzellen  bestehenden  Schicht  und  einer  aus 
grossen,  körnchenhaltigen  Zellen  zusammengesetzten  Hälfte  ausgeprägt. 
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Als  Typus   der  Amphiblastula   mag  das  betreffende  Stadium  von  Sy- 
candra  (Fig.  118)  betrachtet  werden.   Es  muss  erwähnt  werden,  dass 


ihm  eine  Einstülpungsform, 
geht.  Da  sonach  die  Am- 
phiblastula der  Spongien 
nicht  als  Endstadium  der 
Furchung  im  strengen  Sinne 
des  Wortes  zu  betrachten 
ist,  so  könnte  es  zweifel- 
haft erscheinen,  ob  sie  hier 
überhaupt  angeführt  zu 
werden  verdient.  Wir  kom- 
men auf  die  Deutung  dieser 
Form  unten  zurück  (vgl. 
den  Abschnitt:  Keimblätter- 
bildung  der  Poriferen). 


die   sogenannte   Pseudogastrula,   vorher- 


Fig.  118. 


Fig.  119. 


an 


Fig-.  118.    Die  Amphiblastula  von  Sycandra  raphanus.    (Nach  F.  E.  Schulze.) 
Fig.  119.     A—F  Sechs  auf  einander  folgende  Stadien  der  Furchung  von  Dromia 
Schnitten.     (Nach  Cano.) 

A  und  B  intravitelline  Kernvermehrung,  C—E  Ausbildung  der  Dotterpyramideu. 
F  superficielle  Blastula. 

7)  Die  superficielle  Blastula  (Periblastula  nach  Haeckel). 
Es  ist  dies  das  Endstadium  der  superficiellen  Furchung  (vgl.  p.  115) 
und  besteht  aus  einer  oberflächlichen  Schicht  von  meist  gleichgearteten 
Zellen  (Blastoderm)  und  einer  das  Innere  erfüllenden  Nahrungsdotter- 
masse (Fig.  119  i^).  Ein  Blastocöl  fehlt  hier  scheinbar  vollständig. 
Man  pflegt  die  superficielle  Blastula  gewöhnlich  in  der  Weise  zu  be- 
schreiben, dass  man  sagt,  das  Blastocöl  sei  durch  die  Nahrungsdotter- 
masse vertreten.  In  Wirklichkeit  liegen  die  Verhältnisse  complicirter. 
Bei  Betrachtung  der  vorhergehenden  Furchungsstadien  ergiebt  sich, 
dass    die   Blastomeren    einen    pyramidenförmig   ins   Innere  ragenden 
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Dotterantheil  besitzen  (sogenannte  Dotterpyramiden,  Fig.  119  C  und  D), 
und  dass  häufig  im  Centrum  ein  ziemlich  kleines,  aber  deutlich  ent- 
wickeltes Blastocöl  vorhanden  ist,  das  sich  in  seltenen  Fällen,  so  bei 
Macrotoma  vulgaris  (nach  Uzel,  Fig.  74,  p.  123)  bis  in  spätere 
Stadien  erhalten  kann.  Der  Nahrungsdotter  ist  sonach  anfangs  in 
den  proximalen  Blastomerentheilen  gelegen.  Erst  später  trennen  sich 
die  kleinen  protoplasmatischen  Theile  der  Blastomeren  an  der  Ober- 
fläche von  den  Dotterpyramiden  ab,  und  letztere  confluiren  unter 
einander  und  erfüllen  gleichzeitig  die  centrale  Furchungshöhle.  Was 
uns  sonach  an  der  vollentwickelten  superficiellen  Blastula  als  gemein- 
same Dottermasse  entgegentritt,  ist  ein  gemischtes  Product,  welches 
genetisch  auf  die  Dotterantheile  der  Blastomeren  (Dotterpyramiden) 
und  auf  den  Inhalt  der  Furchungshöhle,  der  in  manchen  Fällen  auch 
dotterartiger  Natur  sein  kann  (centrale  Dotterkugel  von  A  s  t  a  c  u  s , 
p.  124,  Fig.  76)  zurückzuführen  ist.  Für  die  Klärung  unserer  An- 
schauungen über  diese  Verhältnisse  sind  hauptsächlich  jene  Formen 
von  Wichtigkeit,  deren  Furchung  anfangs  eine  totale  und  erst  in 
späteren  Stadien  eine  superficielle  ist. 

Meist  finden  sich  in  der  gemeinsamen  Dottermasse  der  super- 
ficiellen Blastula  keine  Zellkerne  oder  zellähnliche  Structuren.  Eine 
Ausnahme  machen  jedoch  die  Insecten.  Bei  den  pterygoten 
Insecten  besonders  ist  es  ein  weitverbreitetes  Verhalten ,  dass 
schon  während  der  Blastodermbildung  einzelne  Zellen  (Dotterzellen, 
d.  h.  Kerne  mit  umgebendem  Plasma,  also  eigentlich  Energiden)  im 
Nahrungsdotter  zurückbleiben.  Diese  Vitellophagen  führen  später  die 
sogenannte  Dotterfurchung  der  Insecten  herbei.  Da  man  sie  dem 
Entoderm  zuzurechnen  pflegt,  so  haben  manche  Autoren  die  super- 
ficielle Blastula  der  Insecten  als  einen  zweischichtigen  Keim,  als  ein 
modificirtes  Gastrulastadium  betrachtet.  In  diesem  Falle  würde  ein 
echtes  Blastulastadium  den  Insecten  fehlen  und  die  Blastoderm- 
bildung gleichzeitig  mit  der  Keimblätterbildung  einsetzen.  Die  Deutung 
dieser  Verhältnisse  soll  uns  noch  unten  im  Abschnitt:  über  Keimblätter- 
bildung der  Insecten  eingehender  beschäftigen. 

8)  Die  discoidale  Blastula  (Discoblastula  Haeckel).  Sie 
findet  sich  bei  den  Formen  mit  discoidalem  Furchungstypus  und  lässt 
sich  von  der  inäqualen  Coeloblastula  ableiten  unter  der  Annahme,  dass 
Nahrungsdotteransammlung  die  Trennung  der  grossen  vegetativen 
Blastomeren  von  einander  verhindert.  Für  diese  Ableitung  ist  die 
Betrachtung  der  Furchungsvorgänge  bei  Salamandra,  bei  Amia 
und  Lepidosteus  von  Wichtigkeit.  Die  discoidale  Blastula  besteht 
aus  einer  scheibenförmigen  Zellenkappe  (Keimscheibe),  welche  einer 
ungefurchten  Dotterkugel  aufsitzt  (Fig.  120).  Ein  Blastocöl  kann 
fehlen  oder  als  Spaltraum  unter  der  Keimscheibe  angedeutet  sein. 

Wir  hätten  hier  die  einschichtige  Discoblastula  der  Scorpione 
(Fig.  120)  und  Cephalopoden  (Fig.  121,  vgl.  oben  p.  140  ff.)  von 
der  mehrschichtigen  Form  der  Pyrosomen  (Fig.  97  p.  144)  und 
Vertebraten  (Fig.  122)  zu  unterscheiden.  Die  Gastrulation  erfolgt 
auf  verschiedene  Weise.  Theoretisch  haben  wir  hier  zwei  Formen 
der  Gastrulation  zu  unterscheiden:  1)  Die  randständige  Disco- 
gas trula,  bei  welcher  die  Bildung  des  primären  Entoderms  durch 
einen  Umschlagungsprocess  des  Keimscheibenrandes  oder  durch  einen 
auf  einen  solchen  zurückführbaren  Einwucherungsprocess  erfolgt. 
Wir  dürfen  diesem  Schema  zurechnen   die  Vorgänge  bei  den   Cepha- 
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lopoden  und  bei  den  meroblastischen  Anamniern  unter  den  Verte- 
braten  (Discogastrula  im  Sinne  von  Haeckel)  und  2)  die  fläch en - 
ständige    Discogastrula,    bei    welcher    eine   Einstülpung   oder 


F\g.  120.  Entwicklung  der  einschichtigen  Discoblastula  von  Euscorpius  car- 
pathieus  im  Durchschnitt.     (Nach  A.  Beauee.) 

A  ungefurchte  Keimscheibe  von  einem  unreifen  Ei  mit  Keimbläschen,  B  Furchungs- 
stadium,  C  ausgebildetes  Blastoderm. 


'-■~M. 
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Figf.  121.     Einschichtige   Discoblastula    von    Sepia  officinalis    von    der  Fläche 
betrachtet.     (Nach  Vialleton.) 

hl  Blastomeren,  hlc  Blastoconen,  d  Dotter. 
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Einwucherung  im  Bereiche  der  Fläche  der  Keimscheibe  zu  beobachten 
ist.  Hierher  würde  die  Keimblätterbildung  der  Scorpione  und  der 
Amnioten  zu  rechnen  sein.  Ob  jene  wenig  geklärten  Fälle,  in  denen 
die  Bildung  der  Keimblätter  durch  eine  Art  Delaraination  im  Bereiche 
der  Keimscheibe  vor  sich  zu  gehen  scheint,  wie  dies  für  die  Pyro- 
somen  und  zum  Theil  auch  für  manche  Vertebraten  angegeben  wurde, 
die  Aufstellung  eines  eigenen  Typus  rechtfertigen,  mag  dahingestellt 
bleiben. 

Man  darf  sich  die  Grenze  zwischen  der  in  Zellen  zerlegten,  ab- 
gefurchten Keimscheibe  und  der  ungefurchten  Dotterkugel,  welcher 
die  erstere  aufruht,  nicht  allzu  scharf  und  unvermittelt  vorstellen. 
In    den    meisten    Fällen    beobachtet    man    als    vermittelndes    Glied 


,// 


A 
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Fig-,  122.  Entwicklung  der  mehrschichtigen  Discoblastula  der  Teleostier,  ^i — C 
von  Ctenolabrus  nach  Agassiz  und  Whitman,  D  von  Belone  aeus  nach  KOPSCH. 
(Aus  O.  Heetwig's  Handbuch.)  I  Randzellen,  welche  den  peripheren  Periblast  bilden, 
II  centrales  Protoplasma  des  Dottersackentoblasts. 

zwischen  den  beiden  genannten  Theilen  des  Keimes  eine  unter  der 
Keimscheibe  sich  ausbreitende,  plasmareichere  und  feinkörnige  Dotter- 
schicht, in  welcher  Zellkerne  (Dotterkerne  resp.  Periblastkerne)  zu 
beobachten  sind.  Diese  Schicht  wird  bei  den  Vertebraten  als  Peri- 
blast oder  Dottersackentoblast  bezeichnet  (auch  Dottersyncytium). 
Wir  haben  ihre  Entstehung  und  Bedeutung  bei  den  Teleostiern  oben 
p.  148  ff.   behandelt    und   kommen   bei   der  Besprechung  der  Gastru- 
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lation  der  Selachier  auf  diese  Verhältnisse  zurück  (vgl.  unten  Fig. 
162  fd,  163  p).  Man  kann  diese  Schicht  als  eine  Lage  verschmolzen 
bleibender  Elemente  der  vegetativen  Sphäre  betrachten  (vgl.  das 
Schema  Fig.  159  B—F).  Es  fehlt  auch  nicht  an  gewissen  Versuchen, 
in  dieser  Schicht  am  Keimscheibenrande  noch  neue  Zellgrenzen  aus- 
zubilden. Solche  mangelhaft  abgegrenzte  Elemente  (gewissermassen 
Zwischenstufen  zwischen  den  Furchungszellen  der  Keimscheibe  und 
den  verschmolzenen  Elementen  des  Dottersyncytiums)  hat  man  bei 
den  Cephalopoden  als  Blastoconen  bezeichnet  (Fig.  121  hlc).  Bei  den 
Teleostiern  sind  sie  in  den  sogenannten  Randzellen  der  Keimscheibe 
gegeben  (Fig.  122  I);  auch  kann  hier  die  Bildung  der  sogenannten 
Plasmochoren  und  Blasteme  (His)  gewissermassen  als  ein  letzter 
Versuch  zur  Abfurchung  dieser  Lage  betrachtet  werden  (p.  152). 

II.  Die  verschiedenen  Typen  der  Gastrulation. 

1.  Die  Invaginationsgastrula  oder  embolische  Gastrula. 

Die  Entodermbildung  durch  Invagination  findet  sich  bei  jenen 
Formen,  bei  denen  die  Furchung  mit  einer  adäqualen  oder  schwach 
inäqualen  Coeloblastula  abschliesst.  Am  einfachsten  wird  sich  der 
Invaginationsvorgang  dann  vollziehen  können,  wenn  ein  umfangreiches 
Blastocöl  Raum  für  die  sich  entwickelnde  Einstülpung  darbietet 
(Fig.   123).     Doch  ist   das   Vorhandensein   eines   solchen   keineswegs 


pr.M 


Fig.  123.     Zwei  Stadien  in  der  Entwicklung  der  Gastrula  von  Echinus  micro- 
tubercu  latus.     (Nach  Heem.  Schmidt.) 

A  jüngeres,  B  älteres  Stadium,  jyr.  M.  primäres  Mesenchym. 


absolute  Vorbedingung  für  die  Einstülpung.  Es  kann  vielmehr  Inva- 
gination auch  bei  Formen  mit  verhältnissmässig  engem  Blastocöl  be- 
obachtet werden  (so  z.  B.  bei  Ter ebratulina  Fig.  125).  Die  Wand 
der  Coeloblastula  kann  als  ein  kugelförmiges  Gewölbe  betrachtet 
werden,  dessen  einzelne  Zellen  keilförmig  nach  Innen  verschmälert 
sind.  In  vielen  Fällen  erkennt  man  schon  an  der  Coeloblastula  eine 
Grössendifferenz  dieser  Elemente,  indem  die  Zellen  der  vegetativen 
Partie  etwas  grösser  erscheinen,  als  die  der  übrigen  Regionen.  Hier 
erkennt  man  gleichzeitig  eine  leichte  Abflachung.  Wenn  sich  die 
■Gastrulation   vorbereitet,   wird   diese   Abflachung  deutlicher,    es    ent- 
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wickelt  sich  sodann  an  dieser  Stelle  eine  seichte  Einbuchtung  (Fig. 
125  Ä),  welche,  immer  mehr  und  mehr  sich  vertiefend,  zur  Urdarm- 
einstülpung  wird. 


Fig".  124.  Durcbschnitte  durcb  Embryonen  von  Phoronis  Kowalevskyi. 
(Nach  M.  DE  Selys-Longchamps.) 

A  Blastula,  abgeplattet  vor  der  Einstülpung,  B  Gastrula. 

lieber  den  Mechanismus  dieses  Vorganges  haben  verschiedene 
Autoren  sich  geäussert.  Unter  ihnen  seien  Goette,  Roux  und  vor 
Allem  Rhumbler  1902  genannt.  Nach  letzerem,  welcher  dem  vor- 
liegenden Gegenstande  eine  eingehende  und  ansprechende  Erörterung 
gewidmet  hat,  handelt  es  sich  um  ein  actives  Einwanderungsbestreben 
der  Zellen  der  vegetativen  Hälfte,  welches  vielleicht  in  letzter  Linie 
auf  chemotactische  Reizwirkungen  zurückzuführen  ist  und  sich  darin 
äussert,   dass  jede  einzelne  Zelle  ihre  Gestalt   derart   verändert,   dass 


Fig.  125.    Gastrulation  von  Terebratulinaseptentrionalis.    (Nach  Conklin.) 

A  jüngeres  Stadium  mit  beginnender  Einstülj^ung. 

B  vorgeschrittene  Einstülpung  mit  fast  völliger  Verdrängung  des  Blastocöls,  bei  x 
«ine  Einschnürung  des  Urdarms,  durch  welche  er  in  eine  obere  Hälfte  (Anlage  des  späteren 
Mesenterons)  ixnd  eine  untere  Hälfte  (späteres  Cölom)  getheilt  wird. 


ihre  innere  an  das  Blastocöl  grenzende  Fläche  sich  vergrössert, 
während  die  nach  aussen  gerichtete  Fläche  verkleinert  wird.  Es 
geht  sonach  der  oben  für  die  Zellen  der  Coeloblastula  angedeutete 
keilförmige  Bau  gerade  in  sein  Gegentheil  über.  Wenn  die  nach 
Aussen  convexe  Gestalt  der  Wand  der  Coeloblastula  in  der  nach 
Innen  keilförmig  zugespitzten  Gestalt  der  Blastodermzellen  ihre  Er- 
klärung findet,  so  wird  eine  Veränderung  in  der  Gestalt  der  Ento- 
derrazellen,   durch   welche   sie  sich  in  Keile   mit  auswärts  gerichteter 


210  Dritter  Abschnitt. 

Spitze    und  an   das  Blastocöl  grenzender  Basalfläche  umwandeln,    zu 
einer  Einstülpung  der  Entodermplatte  führen  müssen. 

Als  unterstützende  Momente  können  bei  diesem  Process  in  Frage 
kommen :  1)  Wachsthumsdiiferenzen  zwischen  dem  ectodermalen  und 
dem  entodermalen  Antheil  des  Blastoderms,  wodurch  ein  seitlicher 
Druck  auf  die  Entodermplatte  erzielt  werden  kann,  2)  der  Wider- 
stand einer  der  Oberfläche  der  Coeloblastula  dicht  angelagerten  Ei- 
membran,  welcher  bewirkt,  dass  Oberflächenvergrösserung  sich  nur 
nach  Innen  geltend  machen  kann.  Ein  im  Allgemeinen  nur  selten 
wirksamer  Factor,  da  meist  die  Eimembranen  durch  perivitelline 
Flüssigkeit  von  dem  Keim  abgedrängt  erscheinen,  und  3)  eine  auf 
irgend  welche  Weise  bewirkte  Verminderung  des  flüssigen  Blastocöl- 
inhaltes,  wodurch  eine  ansaugende  Wirkung  auf  die  Entodermplatte 
ausgeübt  wird. 

Wenn  wir  sonach  die  Einstülpung  mit  Rhumbler  auf  eine  Art 
amöboider  Einwanderung  der  Entodermzellen  zurückführen,  so  muss 
es  sich  in  letzter  Linie  um  eine  Veränderung  der  Oberflächen- 
spannung an  der  Grenze  zwischen  Blastoderm  und  Blastocölinhalt 
handeln,  und  zwar  im  Bereiche  jener  Zellen,  welche  eben  zur  Ein- 
stülpung gelangen. 

Je  mehr  sich  die  Einstülpung  vergrössert,  muss  naturgemäss  das 
Blastocöl  mehr  und  mehr  verdrängt  werden.  Immerhin  ist  der  Um- 
fang dieser  Verdrängung  bei  den  verschiedenen  Formen  ein  sehr 
verschiedener.  Als  zwei  extreme  Fälle  können  genannt  werden :  einer- 
seits Amphioxus,  bei  welchem  das  Blastocöl  fast  vollständig  ver- 
drängt wird,  so  dass  sich  zwischen  Ectoderm  und  Entoderm  nur 
noch  ein  ganz  schmaler  Spalt  erhält  und  andererseits  die  Echino- 
dermen  (Fig.  123  B),  bei  denen  der  verhältnissmässig  kleine  Urdarm 
nur  einen  geringen  Theil  des  Innenraums  einnimmt.  Hier  erhält  sich 
sonach  vom  Blastocöl,  welches  bald  mit  Mesenchym  erfüllt  wird,  ein 
recht  ansehnlicher  Rest. 

Die  Frage,  was  bei  dieser  allmählichen  Verdrängung  des  Blasto- 
cöls  aus  dem  flüssigen  oder  gallertigen  Blastocölinhalt  wird,  ist  noch 
nicht  geklärt.  Lücken  zwischen  den  Blastodermzellen,  durch  welche 
Flüssigkeit  austreten  könnte,  kommen  verhältnissmässig  selten  zur 
Beobachtung.  Man  könnte  an  einfache  Diffusions  Vorgänge,  an  ein 
Hindurchpressen  von  Wasser  durch  das  Blastoderm  denken,  wenn  es 
sich  erweisen  Hesse,  dass  der  Blastocölinhalt  mit  dem  umgebenden 
Medium  isotonisch  ist.  Einige  Autoren  haben  die  Ansicht  geäussert, 
dass  der  Blastocölinhalt  von  den  Entodermzellen  resorbirt  werde 
(Hatschek,  Samassa).  Ein  solcher  Vorgang  könnte  dann  wohl  als 
ein  die  Gastrulation  unterstützendes  Moment  in  Frage  kommen. 

Zu  Beginn  der  Gastrulation  hat  die  Invaginationsgastrula  meist 
monaxonen  Bau.  Wie  bei  der  Coeloblastula  meist  nur  eine  einzige,  vom 
animalen  zum  vegetativen  Pole  ziehende  Axe  (die  primäre  Eiaxe)  zu 
erkennen  ist,  so  ist  auch  an  dem  Gastrulastadium  zunächst  nur  diese 
Axe,  welche  nun  den  Scheitel  (den  Richtungskörperchenpol)  mit  dem 
Mittelpunkt  der  Blastoporusöffnung  verbindet,  zu  erkennen.  Ein  der- 
artiger radiärsymmetrischer  (monaxoner)  Bau  der  Gastrula  erhält  sich 
bei  den  Cölenteraten.  Bei  den  Bilaterien  macht  sich  in  den 
späteren  Stadien  mit  der  zunehmenden  Verengerung  des  Blastoporus, 
welche  häufig  mit  einer  Verlagerung  derselben  verbunden  ist,  immer 
mehr   ein  bilateralsymmetrischer  Bau  bemerkbar,   welcher  nicht  bloss 
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durch  die  gekennzeichneten  Veränderungen  am  Urmund,  sondern 
häufig  auch  durch  seitliche  Corapression  des  Urdarms,  durch  seine 
Krümmung  in  bestimmter  Richtung  oder  durch  Veränderungen  am 
Ectoderm  kenntlich  wird. 

Auf  die  späteren  Schicksale  des  Blastoporus  gehen  wir  hier  nicht 
ein,  da  wir  dieselben  in  einem  besonderen  Abschnitt  zu  behandeln 
gedenken. 

Von  den  Fällen,  in  denen  das  Gastrulastadium  durch  einfache 
Invagination  zu  Stande  kommt,  lassen  sich  jene  kaum  scharf  trennen, 
in  denen  der  Invagination  ein  Placulastadium  vorhergeht 
(Fig,  124),  Hier  wird  das  Gastrulastadium  dadurch  erreicht,  „dass 
die  (zweischichtige)  Platte  sich  zunächst  halbkugelig  einkrümmt  und 
dann  durch  irisblendenartige  Zusammenschiebung  der  Halbkugelränder 
die  Halbkugel  zu  einer  annähernden  Vollkugel  abrundet"  (Rhumbler). 
Es  ist  aber  zu  beachten,  dass  der  Einkrümmung  der  zweischichtigen 
Platte  in  den  meisten  Fällen,  so  bei  den  Lumbriciden  und 
A seidien  eine  Vergrösserung  ihres  ectodermalen  Antheils  vorher- 
geht, so  dass  hier  —  wie  bereits  erwähnt  —  die  Gastrulation  mit 
einer  Art  Epibolie  beginnt,  worauf  erst  ein  der  Invagination  vergleich- 
barer Vorgang  erfolgt.  Dementsprechend  hat  Bütschli  in  diesem 
Anwachsen  des  ectodermalen  Antheils  das  ursächliche  Moment  für 
die  Einkrümmung  der  zweischichtigen  Platte  vermuthet.  Dagegen 
macht  Rhumbler  geltend,  dass  wohl  auch  hier,  wie  in  allen  Fällen 
von  Invagination,  eine  active  Mitbetheiligung  der  Entodermzellen  im 
Sinne  der  oben  gegebenen  Ausführungen  (Veränderungen  der  Ober- 
flächenspannung an  ihrer  inneren  Fläche,  vermittelt  durch  Substanz- 
austausch gegen  das  Blastocöl,  resp.  gegen  die  ihnen  anliegenden 
Ectodermzellen)  in  Frage  kommen  dürfte.  Es  würde  dann  der  Ein- 
krümmungsvorgang  der  Placula  im  Wesentlichen  auf.  dieselben 
Principien  zurückzuführen  sein,  wie  die  übrigen  Fälle  der  Gastrulation 
unter  Ausbildung  einer  Einstülpung, 

Die  Invaginationsgastrula  findet  sich  bei  einigen  Actin ien  und 
S  c  y  p  h  0  p  0 1  y  p  e  n  ,  bei  den  Echinodermen,  bei  Balano- 
glossus,  bei  Phoronis,  bei  Sagitta,  bei  Pedicellina,  bei 
den  Brachiopoden  und  Amphioxus.  Sie  ist  auch  bei  den 
Formen  mit  Spiraltypus  der  Furchung  weit  verbreitet  in  jenen  Fällen, 
in  denen  dieser  Furchungstypus  mit  nicht  allzu  grossen  Grössen- 
verschiedenheiten  der  Blastomeren  verbunden  ist.  So  finden  wir 
Invagination  bei  den  Nemertinen,  bei  manchen  Anneliden  wie 
Polygordius,  Podarke  und  Eupomatus,  bei  zahlreichen 
Mollusken,  so  bei  Chiton,  Dondersia,  Dentalium,  bei  den 
Lamellibranchiern:  Cyclas,  Pisidium,  Unio  und  Ostrea, 
bei  PI  an  or  bis  und  den  Pulmonaten  überhaupt,  bei  Paludina. 
Auch  in  der  Entwicklung  derPoriferen  finden  sich  Stadien,  welche 
den  Bau  einer  Invaginationsgastrula  aufweisen  ^), 

Invagination  nach  vorhergehender  Ausbildung  eines  Placula- 
stadiums  findet  sich  bei  einigen  Nematoden,  bei  den  A  sei  dien, 
bei  Phoronis   und  einigen  Lumbriciden,    Manche  der  unter  der 


1)  Wie  man  sieht,  ist  die  Invaginationsgastrula  ziemlicli  verbreitet.  Nach 
Garbowski  dagegen  (1903,  p,  64)  ist  sie  „eine  der  seltensten  Erscheinungen".  Zu 
einem  solchen  Resultate  kann  man  nur  gelangen,  wenn  man  die  klarsten  Fälle  in 
solcher  Weise  behandelt,  wie  dies  aus  dem  oben  p,  190  für  Sagitta  reproducirten 
Citate  hervorgeht. 
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ersten  Rubrik  namhaft  gemachten  Formen  bilden  gewissermassen 
einen  Uebergang  zwischen  dem  reinen  Invaginations-  und  dem  Placula- 
tionstypus. 

Entodermbildung  durch  Invagination  wird  in  vereinzelten  Fällen 
auch  bei  den  Arthropoden  beobachtet.  Ein  bekanntes  Beispiel 
hierfür  stellt  der  Flusskrebs  dar.  Man  hat  auch  die  Bildung  einer 
Primitivrinne  am  Insectenembryo  in  jenen  Fällen,  in  denen  —  wie 
bei  den  Coleopteren  —  die  Bildung  des  unteren  Blattes  zunächst 
unter  röhrenförmiger  Einkrümmung  der  Mittelplatte  erfolgt,  auf  den 
Invaginationstypus  bezogen.  Es  soll  unten  noch  näher  ausgeführt 
werden,  dass  auch  die  Entodermbildung  der  Vertebraten  sich  im 
Allgemeinen  dem  Invaginationstypus  anschliesst.  (Man  vergleiche 
diesbezüglich  das  unten  im  Abschnitt:  Discogastrula  über  die  Gastru- 
lation  der  Amphibien  und  Selachier  Gesagte). 

Ueberblickt  man  die  Reihe  der  oben  namhaft  gemachten  Formen, 
so  findet  man  viele  darunter,  welche  nach  ihrer  ganzen  sonstigen 
Stellung  als  ursprüngliche  Formen  zu  betrachten  sind.  Auffallend 
ist  es  allerdings,  und  von  vielen  Forschern  hervorgehoben,  dass  die 
Invaginationsgastrula  im  Kreise  der  Cölenteraten  verhältnissmässig 
wenige  Vertreter  hat.  Da  wir  im  folgenden  auf  die  Keimblätter- 
bildung der  Cölenteraten  näher  eingehen  müssen,  so  sei  es  gestattet, 
hier  auf  die  Invaginationsvorgänge  bei  Actinien  und  Scypho- 
medusen  etwas  specieller  zurückzukommen. 

In  der  Gruppe  der  Cnidaria  kommt  eine  Invaginationsgastrula 
bei  einigen  Actinien  und  bei  zahlreichen  Acraspeden  vor. 
Was  die  Actinien  anbelangt,  so  wurde  eine  Invagination  des  Ento- 
derms  von  Kowalevsky  (S.  1874)  für  eine  essbare  Actinie  vom  Faro 
(Messina),  welche  der  Actinia  mesembryanthemum  nahe  steht,  be- 
obachtet. Ferner  findet  sie  sich  nach  Kowalevsky  (S.  1874)  und 
GoETTE  (1897)  bei  Cerianthus.  Die  Angabe  Jourdan's  (S.  1879 
bis  1888),  dass  die  Keirablätterbildung  bei  Actinia  equina  sich 
unter  Einstülpung  vollziehe,  ist  nach  Appellöf  (F.  1900)  wahrschein- 
lich irrthümlich  (vgl.  unten  p.  234).  Wir  schildern  die  Verhältnisse 
für  Urticina  (Thealia)  crassicornis  nach  den  Untersuchungen 
von  Appellöf  (F.  1900).  Während  bei  den  meisten  Actinien  die 
ersten  Stadien  bis  zur  Planula  im  Inneren  des  mütterlichen  Körpers 
durchlaufen  werden,  werden  die  Eier  von  Urticina  (wie  auch  die 
von  Sagartia  parasitica,  Metridium  marginatum  und 
Cerianthus  membranaceus)  unbefruchtet  und  mit  einer 
stacheligen  Hülle  versehen  ausgeworfen.  Die  Eier  lassen  eine  ecto- 
plasmatische,  eine  dotterreiche  endoplasmatische  Schicht  und  eine 
centrale  Ansammlung  einer  hyalinen  Substanz  erkennen.  Die  ersten 
Entwicklungsvorgänge  beschränken  sich  (wie  auch  bei  Clavularia, 
Gorgonia,  Ren i IIa)  auf  eine  fortschreitende  Kerntheilung  ohne 
Zelltheilung,  \yobei  im  Inneren  des  Dotters  kernhaltige  Plasma- 
ansammlungen auftreten.  Erst  im  Stadium  16  (Fig.  126  A)  erfolgt 
eine  Sonderung  der  Blastomeren,  zwischen  denen  im  Inneren  eine 
Höhle  bemerkbar  wird,  welche  die  oben  erwähnte  homogene  Dotter- 
masse in  sich  aufnimmt  (Pseudoblastocöl  nach  Appellöf).  Während 
die  weitere  Blastomerentheilung  zur  Entwicklung  einer  wohlaus- 
gebildeten Coeloblastula  führt,  entledigen  sich  die  Zellen  ihres  Ge- 
haltes an  gröberen  Nahrungsdotterpartikelchen,  welche  ins  Blastocöl 
gerathen  (Fig.  126  B),  indem  die  dotterreichen  inneren  Zellenden  der 
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Blastoclermzellen  abgestossen  werden.  Es  scheint,  dass  dieser  Process 
der  Sonderung  von  Blastoderm  und  innerer  Dottermasse  von  einigen 
Autoren  fälschlich  für  einen  Delaminationsprocess  gehalten  wurde 
(vgl.  unten  p.  235).  Ein  solcher  Irrthura  erscheint  um  so  erklärlicher, 
als  nach  Appellöf  nicht  nur  dotterreiche  Zelltrümmer  ins  Blastocöl 
gerathen,  sondern  gleichzeitig  auch  einzelne  Blastodermzellen  in  toto 
nach  Innen  wandern,  wo  sie  später  degeneriren  und  verflüssigt  werden. 
Nun  entwickelt  sich  das  Gastrulastadium,  indem  die  vegetative 
Hälfte  des  Blastoderms  sich  zunächst  abflacht  (Fig.  126  C)  und  dann 
säckchenförmig  einstülpt  (Fig.  126 D).  Häufig  vollzieht  sich  bei  Ur- 
ticina  die  Einstülpung  in  der  Weise,  dass  in  der  Mitte  des  sich  ein- 


Fig.  126.  Gastrulation  von  Urticina  (Thealia)  crassicornis  an  Durch- 
schnitten.    (Nach  Appellöf.) 

A  Furchungsstadium,  B  Blastula,  C  beginnende  Invagination,  D  späteres  Gastrula- 
stadium. 


senkenden  Entodermfeldes  eine  Zeit  lang  eine  zapfenförmige  Hervor- 
ragung bemerkbar  bleibt  (Fig.  126  C  und  D).  Von  grösserem  all- 
gemeineren Interesse  ist  die  Thatsache,  dass  während  der  Ausbildung 
des  Urdarms  die  Nahrungsdotteransammlung  aus  dem  Blastocöl  durch 
die  Urdarmwand  hindurch  ins  Gastrocöl  geschaff"t  wird  (Fig.  126  D). 
Diese  Vorgänge  erinnern  einigermassen  an  jene,  welche  wir  für 
Astacus  (Specieller Theil,  1.  Aufl.,  p. 344)  als  Filtration  des  Nahrungs- 
dotters bezeichnet  haben.  Doch  soll  bei  Urticina  dieser  Transport 
nicht  in  der  Weise  vor  sich  gehen,  dass  die  Nahrungsdotterpartikelchen 
von  den  Entodermzellen  aufgenommen  und  von  ihnen  ans  Gastrocöl 
abgegeben   werden.     Vielmehr   neigt  sich  Appellöf  der  Ansicht  zu, 
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dass  die  Deutoplasmatheilchen  zwischen  den  Entodermzellen  hindurch- 
treten. Die  Grenze  zwischen  Dottermasse  und  Entodermzellen  ist 
während  dieses  Vorganges  oft  sehr  undeutlich.  Gleichzeitig  mit  diesem 
Dottertransport  lösen  sich  einzelne  Zellen  aus  dem  epithelialen  Ver- 
bände und  gerathen  in  die  Gastrulahöhle,  wo  sie  sich  zwischen  den 
Dotterelementen  vertheilen  und  später  zerfallen. 

Während  sich  später  der  Blastoporus  verengt,  ohne  sich  aber 
(wie  dies  auch  für  Cerianthus  angegeben  wird)  vollständig  zu 
schliessen,  entwickelt  sich  durch  secundäre  Ectodermeinsenkung  das 
für  die  Anthozoen  characteristische  Schlundrohr. 

Wir  haben  die  Verhältnisse  für  U  r  t  i  c  i  n  a  eingehender  geschildert, 
weil  die  Angaben  Appellöf's  über  die  Art  der  Dottersonderung  bei 
dieser  Form  möglicher  Weise  den  Schlüssel  für  die  Beurtheilung  ge- 
wisser Eigenthümlichkeiten  in  der  Gastrulation  der  Acraspeden 
darbieten.  Für  diese  Gruppe  wurden  von  den  verschiedenen  Autoren 
die  mannigfaltigsten  Arten  der  Entodermbildung  (Invagination,  polare 
Einwucherung,  multipolare  Einwanderung,  cöloblastische  Delamination) 
angegeben.  Wie  sehr  die  Ansichten  auseinandergehen,  mag  zunächst 
an  einem  kurzen  Ueberblick  der  für  Aurelia  gemachten  Angaben 
erörtert  werden.  Für  Aurelia  aurita  hatten  Kowalevsky  (S.  1874) 
und  Haeckel  (S.  1881)  eine  einfache  Invagination  angenommen.  Auch 
die  Angaben  und  Zeichnungen  von  Claus  werden  am  Besten  so  ge- 
deutet, wenngleich  nach  Claus  (S.  1883)  die  Einstülpung  ursprüng- 
lich nur  einen  kleinen  einwuchernden  Zapfen  mit  sehr  engem  Lumen 
und  Blastoporus  darstellt.  Nach  Goette  (S.  1887)  sollte  bei  Aurelia 
aurita  durch  multipolare  Einwanderung  (mit  oder  ohne  vorhergehende 
Theilung)  von  Seiten  der  vegetativen,  kleinzelligen  Hälfte  des  Keimes 
das  Blastocöl  mit  Entodermzellen  erfüllt  werden  und  auf  diese  Weise 
eine  Sterrogastrula  entstehen,  in  welcher  erst  später  durch  Dehiscenz 
ein  Urdarmlumen  und  Prostoma  zur  Entwicklung  kommt.  Das  Vor- 
handensein solcher  einwandernder  Zellen  hatte  auch  schon  Claus  be- 
merkt, aber  nicht  beachtet.  Nach  Hein  (1900),  welcher  daran  fest- 
hält, dass  die  Entodermbildung  bei  Aureliaaurita  durch  Invagination 
zu  Stande  komme,  sollen  diese  einwandernden  Zellen  im  Blastocöl 
einer  nachträglichen  Degeneration  unterliegen  und  als  Nährmaterial 
verbraucht  werden.  Aehnlich  soll  es  einzelnen  Zellen  ergehen,  welche 
später  an  der  Gastrula  aus  dem  Entoderm  in  das  Gastrocöl  ein- 
wandern. 

Wenn  wir  in  diesen  vielumstrittenen,  einwandernden  Zellen  nur 
eine  Art  von  Dottermaterial  erblicken,  so  zeigen  besonders  die  An- 
gaben von  Smith  (1891)  für  Aurelia  flavidula  eine  bemerkens- 
werthe  Uebereinstimmung  mit  den  Verhältnissen,  wie  sie  Appellöf 
für  Urticina  festgestellt  hat.  Nach  Smith  entsteht  das  eigentliche 
Entoderm  bei  Aurelia  flavidula  durch  Invagination  (Fig.  127). 
Aber  man  kann  schon  an  der  Blastula  eine  Einwanderung  einzelner 
(nicht  sehr  zahlreichen)  Zellen  ins  Blastocöl  bemerken  und  zwar 
Zellen  von  zweierlei  Art:  grössere  und  kleinere.  Die  kleineren  Zellen 
beobachtete  Smith  nur  in  seltenen  Fällen,  und  er  legt  auf  diesen  Be- 
fund kein  besonderes  Gewicht.  Die  grösseren  Zellen  sollen  einem 
allmählichen  Zerfall  entgegengehen,  und  zwar  entweder  im  Blastocöl 
oder  aber  im  Gastrocöl,  nachdem  sie  also  durch  die  Wand  des  Ur- 
darms  bei  dessen  später  erfolgender  Erweiterung  hindurch  gepresst 
worden  sind. 
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Die  Angaben  von  Smith  wurden  von  Ida  Hyde  (F.  1894)  für 
Aurelia  flavidula  zum  Theil  bestätigt,  aber  in  anderem  Sinne 
gedeutet.  Zunächst  sei  erwähnt,  dass  Hyde  für  diese  Species  zweierlei 
Typen  der  Entodermbildung  beschreibt,  indem  sich  das  Material, 
welches  ihr  von  Eastport-Maine  zugeschickt  wurde,  anders  verhielt, 
als  das  in  Annasquam  conservirte.  Das  letztere  schloss  sich  mehr 
an  die  Angaben  von  Smith  an.  Der  Urdarm  bildete  sich  durch  In- 
vagination  (Fig.  127);  auch  waren  grössere  und  kleinere  Zellen  im 
Blastocöl  zu  bemerken,  von  denen  die  grösseren  durch  Einwanderung, 
die  kleineren  durch  Abschnürung  nach  vorhergehender  Theilung  nach 
Innen  gelangt  waren.  Wenn  sich  später  die  Gastrulaeinstülpung  aus- 
bildet, so  nehmen  wenigstens  einige  von  diesen  Zellen  (Zelle  c  in 
Fig.  127^),  an  denen  manchmal  ein  Zerfall  des  Kerns  in  Chromatin- 
partikelchen  wahrnehmbar  war,  an  der  Entodermbildung  Theil,  indem 

sie  sich  zwischen  die  Zellen  der 
Urdarmwand  einschieben.  Andere 
solche  Zellen  gerathen  in  die  ür- 
darmhöhle;  aber  auch  sie  sollen 
sich  schliesslich  zum  Theil  noch 
c--k-:■■^--^A■-i;^•^:/:■••:•■^v-vs<v^v)^^  nachträglich  in  die  Entodermschicht 
"  '^^    "  "    '  einfügen. 


Fig.  127. 


Fig.  128. 


Fig.  127.     Gastrula   von  Aurelia   flavidula  (Annasquam).     (Nach  Ida  Hyde.) 
A  jüngeres,  B  älteres  Stadium. 

Fig.  128.     Gastrulation  von  Aurelia  flavidula  (Eastport).     (Nach  Ida  Hyde.» 

Das  Material  von  Aurelia  flavidula,  welches  Hyde  von 
Eastport-Maine  erhielt,  zeigte  einen  anderen  Typus  der  Entoderm- 
bildung (Fig.  128).  Hier  war  die  Zahl  der  einwandernden  Zellen 
eine  grössere  und  die  Entodermeinstülpung  eine  mehr  rudimentäre. 
Der  grösste  Theil  des  Urdarms  sollte  von  den  einwandernden 
Zellen,  welche  sich  dem  Einstülpungsrudiment  angliedern,  geliefert 
werden.  Es  muss  aber  als  fraglich  erscheinen,  ob  dieses  Material 
völlig  einwandfrei  war.  Man  wird  hier  an  die  Verhältnisse  erinnert, 
wie  sie  den  Entwicklungsmechanikern  bei  der  Ausbildung  *  der  ab- 
normen sogenannten  Stereoblastulae  der  Echiniden  unterkommen,  in- 
tern unter  ungünstigen  Verhältnissen  eine  gewisse  Neigung  besteht, 
das  Blastocöl  mit  Detritus  zu  füllen  (vgl.  unten  die  Bemerkung  über 
Kowalevsky's  Angaben  für  Eucope  p.  223). 


Korschelt-Heider,  Lehrbuch.  Allgemeiner  Theil.  IV.Liefg.  l.u.2.Aufl. 
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Das  Endglied  in  der  Reihe  der  Aurelia- Arten  stellt  Aurelia 
marginalis  von  Jamaika  nach  den  Untersuchungen  von  Fräulein 
Hyde  dar.  Hier  entwickelt  sich  nach  einer  häufig  recht  unregel- 
mässigen, manchmal  deutlich  inäqualen  Furchung  eine  Coeloblastula, 
deren  Innenraum  bald  durch  Hineintreten  von  grösseren  Zellen  fast 
völlig  erfüllt  wird  (Fig.  129).  Diese  primären  Entodermzellen  ent- 
stehen multipolar  durch  paratangentiale  Theilung  der  Blastoderm- 
zellen.  Eine  Invagination  kommt  hier  nicht  zu  Stande.  Die  Entoderm- 
bildung  erinnert  an  die  der  Geryoniden.    Sie  folgt  jenem  Typus,  den 

wir  weiter  unten  unter  dem  Namen  der 
cöloblastischen  Delämination  (p.  229) 
geschildert  haben.  Die  Entodermzellen, 
welche  durch  Abfurchung  ins  Blastocöl 
gelangt  sind,  ordnen  sich  schliesslich  zu 
einem  Säckchen  an,  während  das  Pro- 
stoma secundär  durch  Dehiscenz  ge- 
bildet wird. 

Wie  aus  dem  Gesagten  hervorgeht, 
ist  es  derzeit  nicht  möglich,  von  der 
Entodermbildung  bei  Aurelia  ein  ein- 
heitliches Bild  zu  entwerfen,  ohne  den 
Angaben  nach  der  einen  oder  anderen 
Richtung  Gewalt  anzuthun.  Die  Frage, 
ob  einem  oder  dem  anderen  der  Unter- 
sucher ein  für  die  Auffassung  wichtiges 
Entwicklungsstadium  entgangen  ist,  muss 
offen  gelassen  und  späterer  Nachunter- 
suchung zur  Beantwortung  anheimgestellt 
bleiben.  Jedenfalls  kommt  bei  Aurelia 
Andererseits  ist  es  sicher,  dass  Blastoderm- 
zellen  durch  Einwanderung  oder  Abfurchung  ins  Innere  gelangen. 
Fraglich  ist  bloss  das  weitere  Schicksal  dieser  Zellen ;  ob  sie  einer 
Degeneration  anheimfallen,  oder  sich  an  der  Entodermbildung  be- 
theiligen. 

Nicht  weniger  mannigfaltig  als  für  Aurelia  lauten  die  Angaben 
für  die  übrigen  Scyphomedusen.  Für  Nausithoe  wurde  von 
Metschnikoff  (S.  1886),  für  Pelagia  von  Kow^alevsky  (S.  1874),. 
Metschnikoff  (S.  1886)  und  Goette  (1893)  eine  Invaginations- 
gastrula  nachgewiesen.  Bei  Chrysaora  fand  Claus  (S.  1877  und 
1883)  als  erstes  Stadium  der  Keimblätterbildung  die  Entwicklung  eines 
kleinen  soliden  Zellenzapfens,  der  sich  aber  bald  aushöhlt  und  ein 
Prostoma  zur  Ausbildung  bringt.  Bei  Cotylorhiza  tuberculata 
kommt  nach  Kowalevsky  (S.  1874),  Claus  (1890)  und  Hein  (1902) 
Invagination  vor.  Für  Cyanea  arctica  hat  Mc  Murrich  (F.  1891) 
raultipolare  Einwanderung  angegeben,  aber  Hyde  (F.  1894)  fand  bei 
dieser  Form  die  Ausbildung  einer  deutlichen  Einstülpung,  allerdings 
complicirt  durch  gewisse  Zelltheilungsvorgänge,  welche  während  der 
Invagination  an  den  Entodermzellen  zu  beobachten  sind.  Dagegen 
hat  Hamann  (1890)  für  Cyanea  capillata  Entodermbildung  durch 
polare  Einwucherung  beobachtet.  Ueber  die  Entodermbildung  von 
Lucernaria,  die  wir  unserem  Morula-Delaminationstypus  zurechnen, 
obgleich  eigentlich  über  die  Sonderung  des  inneren  Keimblattes  für 
diese  Form  nichts  Genaueres  bekannt  geworden  ist,  siehe  unten  p.  239» 


Fig.  129.  Multipolare  Ento- 
dermbildung bei  Aurelia  mar- 
ginalis von  Jamaika.  (Nach 
Ida  Hyde.) 


wirkliche  Invagination  vor. 
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Vielleicht  ist  die  Invaginationsgastrula  sowohl  bei  Actinien 
als  auch  bei  Scyph  om  edu  sen  in  ihrem  Vorkommen  verbreiteter, 
als  man  nach  den  derzeitigen  Angaben  in  der  Litteratur  anzunehmen 
berechtigt  ist. 

2.  Die  epibolische  oder  Umwachsungsgastrula. 

Wenn  bei  telolecithalem  Eibau  in  der  vegetativen  Hälfte  des 
Eies  sich  grössere  Nahrungsdottermengen  ansammeln,  so  wird  der 
sich  hieraus  ergebende  inäquale  Furchungstypus  derart  beeinflusst, 
dass  die  Grössendilferenz  zwischen  den  Zellen  der  animalen  und  der 
vegetativen  Partie  des  Keimes  eine  sehr  beträchtliche  ist.  Wir  sprechen 
dann   von  Micromeren   und  Macromeren  (Fig.  131  m^  und  ma). 


Fig.  130.    Furchung  und  beginnende  Epibolie  bei  Ctenoph  oren. 
mi  Micromeren,  ma  Macromeren.     (Aus  Lang's  Lehrbuch.) 


(Schematisch.) 


Die  Zellen  der  vegetativen  Hälfte,  oder  die  Macromeren,  sind 
durch  besondere  Grösse  ausgezeichnet  und  nur  in  geringer  Zahl  vor- 
handen. Die  Furchungshöhle  ist  klein  und  gegen  den  animalen  Pol 
verschoben  (Fig.  130  C).  In  anderen  Fällen  fehlt  sie  vollständig 
(Fig.  131).  Es  handelt  sich  sonach  bei  diesem  Furchungsmodus  um 
die  Production  von  Endstadien,  welche  wir  oben  als  inäquale  Coelo- 
blastula  und  Sterroblastula  bezeichnet  haben  (p.  201  u.  202). 


Fig.  131.     Epibolie  von  Bon  eil  ia.     (Nach  Spengel.) 

A  jüngeres,  B  älteres  Stadium. 

bp  Blastoporus,  /  Oelkugeln,  ma  Macromeren,  mi  Micromeren. 

Es  ist  klar,  dass  unter  diesen  Verhältnissen  von  einer  Einstülpung 
der  entodermalen  Keimeshälfte  nicht  die  Rede  sein  kann,  da  ja  die 
Furchungshöhle  zu  klein  ist,  um  die  einwandernden  Entodermzellen 
in  sich  aufzunehmen.  In  diesem  Falle  wird  das  Stadium  des  zwei- 
schichtigen Keimes   dadurch   erreicht,   dass   die  Micromerenkappe  die 
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solide  Masse  der  Macromeren  allmählich  umwächst  (Fig.  130  u.  131). 
Es  handelt  sich  hierbei  um  eine  Ausbreitung  der  ectodermalen  Zell- 
schicht ,  welche  zum  Theil  unter  Dehnung  der  Micromeren ,  meist 
aber  auch  unter  Zellvermehrung  der  Micromeren  einhergeht.  Es  wird 
sonach  der  freie  Rand  der  Micromerenhaube  gegen  den  vegetativen 
Pol  vorgeschoben,  wobei  er  sich,  wenn  er  den  Aequator  der  Eikugel 
überschritten  hat,  allmählich  immer  mehr  und  mehr  verengt.  Diesen 
freien  Rand  bezeichnen  wir  hier  als  Blastoporus.  Auf  diese 
Weise  wird  eine  solide,  aus  wenigen  grossen  und  dotterreichen  Zellen 
bestehende  Entodermmasse  von  der  ectodermalen  Schicht  fast  voll- 
ständig bedeckt.  Ein  Urdarmlumen  ist  zunächst  gar  nicht  vorhanden. 
Der  Blastoporus  umschliesst  den  von  der  Ueberwachsung  noch  nicht 
überdeckten  Theil  der  Macromeren,  welche  sonach  innerhalb  dieses 
Feldes  frei  nach  Aussen  vorragen  (sogenannter  Dotterpfropf).  Er  er- 
scheint sonach  hier  durch  den  Dotterpfropf  verschlössen  (hp  in  Fig.  131). 

Meist  schliesst  sich  der  Blastoporus  in  diesen  Fällen  vollständig. 
Das  Lumen  des  Mesenterons  wird  durch  Spaltbildung  und  Dotter- 
auflösung im  Inneren  der  soliden  Entodermzellmasse  angelegt.  Es 
erhält  später,  wenn  ein  ectodermales  Stomo-  und  Proctodaeum  ange- 
legt werden,  seine  Verbindung  mit  den  Höhlungen  dieser  Bildungen, 
wodurch  dann  die  ganze  Darmanlage  durchgängig  wird. 

Invagination  und  Epibolie  stellen  keine  scharf  gesonderten  Typen 
der  Entodermbildung  dar.  Sie  sind  vielmehr  durch  zahlreiche  Ueber- 
gänge  mit  einander  verbunden.  Wenn  bei  einer  Invaginationsgastrula 
die  Entodermzellen  grösser  sind,  so  wird  dementsprechend  das  Lumen 
der  Einstülpung  verkleinert  erscheinen  und  wir  werden  so  allmählich 
zu  den  Verhältnissen  der  epibolischen  Gastrula  hinüber  geleitet. 

Was  die  Mechanik  dieses  Vorganges  anbelangt,  so  hat  man  viel- 
fach das  Ausdehnungsbestreben  der  Micromerenkappe  in  den  Vorder- 
grund der  Betrachtung  gerückt  und  in  der  Activität  der  ectodermalen 
Partie  des  Keimes  die  Ursache  für  die  vor  sich  gehende  Substanz- 
umlagerun g  gesucht.  Ja  es  fehlt  nicht  an  Forschern,  welche  der- 
artige zweifelhafte  Uebergangsfälle,  wie  wir  sie  eben  erwähnt  haben, 
nach  diesen  Gesichtspunkten  beurtheilen  wollten.  Wenn  bei  der  Ver- 
lagerung noch  eine  active  Antheilnahme  der  Entodermzellen  zu  be- 
merken war,  so  sollte  es  sich  um  Invagination  handeln,  wenn  aber 
ausschliesslich  das  Ectoderm  activ  betheiligt  sei,  so  sollten  diese 
Fälle  der  Epibolie  zuzurechnen  sein.  Eine  derartige  Scheidung  lässt 
sich  aber  nicht  aufrecht  halten.  Zunächst  ist  es  meist  recht  schwer 
zu  constatiren,  in  welchem  Theile  des  Keimes  bei  einem  derartigen 
Umwandlungsprocess  eigentlich  die  active  Bethätigung  zu  suchen  ist. 
Auf  den  ersten  Anblick  will  es  ja  bei  Betrachtung  epibolischer 
Gastrulationsprocesse  meist  so  scheinen,  wie  wenn  die  Ectodermkappe 
der  ausschliessliche  Sitz  der  Activität  wäre,  während  die  Entomeren 
rein  passiv  ins  Innere  gedrängt  werden.  Dieser  Schein  kann  aber 
auch  täuschen.  Wir  haben  keine  Ursache  bei  den  Vorgängen  von 
Epibolie  eine  active  Bethätigung  der  Entomeren,  ein  ihnen  auch 
hier,  wie  bei  den  übrigen  Gastrulationsprocessen,  inne  wohnendes 
Einwanderungsbestreben  in  Abrede  zu  stellen.  Recht  beachtenswerth 
sind  in  dieser  Hinsicht  die  Ausführungen  Rhumbler's,  durch  dessen 
Betrachtungen  die  Mechanik  der  epibolischen  Gastrulationsprocesse 
in  dieselbe  Kategorie  gerückt  erscheint,  wie  die  des  Invaginations- 
processes. 
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Epibolie  ist  ihrem  Vorkommen  nach  ungemein  verbreitet.  Sie 
findet  sich  in  allen  jenen  Fällen,  in  denen  durch  schärfere  Betonung 
des  telolecithalen  Eii3aues  der  Grössenunterschied  zwischen  Ectomeren 
und  Entomeren  ein  bedeutender  geworden  ist,  also  überall,  wo  deut- 
liche inäquale  Furchung  erfolgt.  Wir  finden  sie  bei  den  Cteno- 
p hören,  bei  den  Rotiferen,  ferner  sehr  häufig  bei  den  ver- 
schiedenen dem  Spiraltypus  folgenden  Formen,  also  bei  Turbel- 
larien,  Anneliden  und  Mollusken  und  noch  in  anderen,  hier 
nicht  einzeln  zu  nennenden  Fällen.  Erwähnt  sei  nur  noch,  dass 
echte  Epibolie  auch  bei  manchen  Crustaceen  vorkommt,  so  bei 
den  Cirrhipedien  und  bei  den  dotterreicheren  Eiern  mancher 
parasitischer  Copepoden. 

Von  manchen  Forschern  wird  der  Ausdruck  „Epibolie"  in  einem 
Sinne  gebraucht,  der  sich  den  hier  genannten  Fällen  nicht  direct 
unterordnet.  Man  hat  bei  der  Gastrulation  von  Amphioxus  von 
Epibolie  gesprochen  und  das  Zurückbleiben  von  Dotterzellen  im 
Inneren  des  Keimes  bei  der  Furchung  von  Scolopendra  und  den 
Insecten  als  eine  Art  Epibolie  bezeichnet.  Hierdurch  gewinnt  der 
Ausdruck  etwas  Unbestimmtes,  Verschwommenes.  Es  möchte  sich 
empfehlen,  diese  Bezeichnung  nur  für  die  typischen  Fälle  von  Um- 
wachsung, wie  sie  sich  etwa  bei  den  Ctenophoren  oder  Poly- 
claden  vorfinden,  und  für  jene  Fälle,  die  sich  diesen  direct  an- 
schliessen,  zu  reserviren. 

3.  Die  wenigzellige,  polare  Eiiiwiicheruiig. 

Es  giebt  eine  Anzahl  von  Fällen,  welche  zwischen  der  Invagi- 
nation  und  der  Epibolie  in  der  Mitte  stehen  und  sich  doch  keinem 
der  beiden  genannten  Typen  recht  zuordnen  lassen.  Für  diese  Fälle 
möchten  wir  unter  der  oben  stehenden  Bezeichnung  einen  eigenen 
Typus  creiren.  Es  handelt  sich  immer  um  ganz  wenige,  meist  dotter- 
reiche Entodermzellen,  welche  weder  durch  Invagination,  noch  durch 
Epibolie,  sondern  mehr  durch  active  Einwanderung  in  das  Innere  des 
Keimes  gelangen. 


Fig-.  132.     Gastrulation  von  Flustrella  hispida  (schematisch  nach  R.  M.  Face). 
A  jüngeres  Stadium  mit  weitem  Blastoporus. 
B  älteres  Stadium  mit  verengtem  Blastoporus. 

Ein  gutes  Beispiel  für  diesen  Typus  liefert  die  Gastrulation  von 
Flustrella  hispida  nach  den  Untersuchungen  (F.  1906)  von  R.  M. 
Page  (nee  Clark).    Bei  dieser  Form,  deren  erste  Furchungsvorgänge 
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in  merkwürdiger  Weise  an  die  der  Ctenophoren  erinnern,  wird  durch 
totale  inäquale  Furchung  ein  Blastulastadium  gebildet,  an  welchem 
eine  Micromerenkappe  und  vier  grösste,  den  vegetativen  Pol  um- 
stellende Macromeren  vorhanden  sind.  Diese  vier  Macromeren  theilen 
sich  nun  mit  paratangential  gestellter  Theilungsfläche,  so  dass  die 
gemeinsame  Anlage  von  Mesoderm  und  Entoderm  aus  acht  Zellen 
besteht,  vier  grösseren,  die  ganz  im  Inneren  liegen  und  vier  kleineren, 
welche  an  der  Oberfläche  gelegen,  vom  Blastoporus  umschlossen 
werden  (Fig.  132  Ä).  Später  gelangt  die  mesoentodermale  Masse 
ganz  ins  Innere,  während  der  Blastoporus  sich  schliesst  (Fig.  132  B), 

man   kann   hier  aber  weder  von 
^         j         /C  Invagination,  noch  von  Epibolie 

o/v     ^---T-N  sprechen,     lieber   die  Mechanik, 

durch  welche  diese  Zellen  ins 
Innere  gelangen,  kann  man  sich 
nur  schwer  eine  Vorstellung 
machen.  Der  indifferente  Aus- 
druck „polare  Einwucherung" 
möchte  vielleicht  derzeit  der 
adäquateste  sein. 

Fig'.  133.  Gastrulastadium  der  Eu- 
phausiden  im  Durchschnitt.  (Nach 
E.  Taube.)  Der  Blastoporus  nach  oben 
gerichtet. 

cn  centrale  Entodermzellen,  h  soge- 
nannte Kranzzellen,  /  Rest  des  Blastocöls, 
h-p  Blastoporus. 

Hierher  sind  auch  manche  Fälle  von  Entodermbildung  bei  holo- 
blastischen  Crustaceen -Eiern  zu  rechnen,  so  vor  Allem  die  von 
Erwin  Taube  (1909)  genauer  geschilderte  Gastrulation  der  Eup hau- 
st den  (Fig.  133),  ferner  die  Einwucherungsprocesse  bei  den  Clado- 


Figf.  134.  Entodermbildung  von  Pate  IIa.  (Nach  Patten.)  ^  jüngeres,  £  älteres 
Stadium. 

hl  Blastoporus,  em  Entomesodermzelle,  ent  Entoderm,  mes  Mesoderm,  sd  Schalen- 
drüse, w  Wimperkranz. 
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ceren,  den  freilebenden  Copepoden  u.  a.  Wir  möchten  auch  die 
Gastrulation  von  Ascaris  m  egalocephala  und  wohl  auch  anderer 
Nematoden  hierher  beziehen.  Auch  bei  den  Mollusken  finden 
sich  Vorgänge  der  Entodermbildung,  welche  am  besten  dem  hier  ge- 
schilderten Typus  einzureihen  sind  (Fig.  134). 

Es  liegt  in  der  Natur  der  Sache,  dass  der  vorliegende  Typus 
sowohl  gegen  die  Invagination  als  auch  gegen  die  Epibolie  nur 
unscharf  abgegrenzt  ist.  Man  wird  in  vielen  Fällen  im  Zweifel  sein, 
welchem  der  genannten  Typen  man  einen  bestimmten  Fall  einzu- 
reihen hat. 

4.  Die  vielzellige  polare  Einwucheruiig. 

Hier  schliesst  sich  zunächst  die  Form  der  polaren  Ein- 
wucherung  (Claus,  Hatschek)  oder  hypotropen  Ein- 
wanderung (Metschnikoff)  an,  welche  bei  Cölenteraten  mit 
freischwimmenden  Blastulis  verbreitet  ist  und  darin  besteht,  dass  die 
bewimperte  Blastula  sich  zunächst  in  die  Länge  streckt,  wodurch  sie 
eine  elliptische  (Fig.  135),  ovoide,  oder  in  einzelnen  Fällen,  wie  bei 
Rathkea  fasciculata,  eine  wurstförmige,  bereits  an  die  Planula 
erinnernde  Gestalt  gewinnt.  Meist  ist  die  Wand  der  Blastula  an  dem 
beim  Schwimmen   nach  hinten   gerichteten  Pole   verdickt,    indem   die 

A  B  c  B 


Fig.    135.      Entodermbildung    durch    polare     Einwucherung    an    der    Planula    von 
Aequorea.     (Nach  Claus,  aus  Hatschek's  Lehrbuch.) 

Zellen  dort  höher  werden.  Von  hier  beginnt  sodann  eine  Ein- 
wanderung einzelner  Zellen  ins  Blastocöl  (Fig.  135),  und  zwar  ist 
diese  Einwanderung  nicht  auf  die  Region  des  vegetativen,  nach  hinten 
gerichteten  Poles  beschränkt,  sondern  sie  greift  auch  etwas  auf  die 
benachbarten  Partien  über.  Die  ersten  dieser  durch  amöboide  Be- 
wegungen ins  Blastocöl  gerathenden  Zellen  liegen  in  der  Gallerte 
vereinzelt,  und  es  erinnert  der  Vorgang  durchaus  an  die  Processe 
der  Mesenchymbildung  bei  Echinodermen.  In  späteren  Stadien, 
wenn  die  Einwanderung  mehr  en  masse  erfolgt,  rückt  vom  hinteren 
Pole  ein  Zellpfropf  ins  Innere,  welcher  allmählich  das  Blastocöl  voll- 
kommen erfüllt.  Es  wird  bei  diesem  Hineinrücken  von  Entoderm- 
zellen  die  Oontinuität  des  Blastoderms  am  hinteren  Pole  scheinbar 
niemals  unterbrochen  und  es  findet  sich  daselbst  keine  Lücke  in  der 
oberflächlichen  epithelialen  Schicht.  Das  Endstadium  des  ganzen 
Processes  zeigt  dann  einen  zweischichtigen  Keim,  an  welchem  wir 
«ine  äussere,  oberflächliche  Epithelschicht  und  eine,  das  ganze  Innere 
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der  Larve  erfüllende  solide  Zellmasse  unterscheiden.  Es  würde  dies 
Stadium  sonach  mit  Goette  als  eine  Sterro  gastrula  zu  be- 
zeichnen sein.  Nach  Metschnikoff  würde  sie  der  von  ihm  als 
Parenchymella  bezeichneten  Gruppe  von  Larvenformen  zuzu- 
rechnen sein.  Die  Bildung  der  Darmhöhle  und  des  Mundes  erfolgt 
hier  in  späteren  Stadien  durch  Dehiscenz.  Zunächst  rücken  die  Zellen 
der  soliden  Entoderm-Zellmasse  im  Inneren  aus  einander  und  es  ent- 
steht hier  ein  Spaltraum,  der  sich  allmählich  (vielleicht  zum  Theil 
auch  unter  Mitwirkung  degenerativen  Zerfalls  einzelner  Entodermzellen) 
erweitert  und  schliesslich  entsprechend  dem  hinteren  Pole  nach 
Aussen  durchbricht,  womit  die  Mundöflfnung  gebildet  erscheint. 
Während  dieser  Vorgänge  ordnen  sich  die  Zellen  des  Entoderms 
zu  einer  regelmässigen  epithelialen  Schicht  an.  Es  wird  nun  auch 
die  Stützlamelle,  welche  in  ihren  ersten  Anfängen  auf  Ueberreste 
des  Gallertkerns  zu  beziehen  sein  dürfte,  wohl  durch  secretive  Vor- 
gänge von  Seiten  der  angrenzenden  Epithelschichten  zur  Entwicklung 
gebracht. 

Wie  sich  aus  der  vorstehenden  Schilderung  ergiebt,  steht  die 
Form  der  Entodermbildung  durch  polare  Einwucherung  in  nahen 
Beziehungen  zur  Invagination.  Man  könnte  beide  Formen  als  Modi- 
ficationen  ein  und  desselben  Processes  bezeichnen,  wobei  wir  vor- 
läufig die  Frage  unerledigt  lassen  wollen,  welche  der  beiden  Modi- 
ficationen  als  die  ursprüngliche  und  welche  als  die  abgeleitete  zu 
betrachten  ist.  Während  bei  der  Invagination  eine  geschlossene 
Epithelschicht  durch  Einfaltung  in  das  Innere  verlagert  wird,  ver- 
lieren bei  der  polaren  Einwucherung  die  Zellen  der  vegetativen 
Sphäre  während  des  Verlagerungsprocesses  den  epithelialen  Zu- 
sammenhang und  gerathen  so  als  solide  und  ungeordnete  Zellmasse 
ins  Innere.  Obgleich  die  Schilderungen  der  Autoren  uns  nicht  völlige 
Sicherheit  bieten,  so  muss  doch  als  wahrscheinlich  bezeichnet  werden, 
dass  schliesslich  alle  Zellen  des  dem  hinteren  Pole  der  Blastula  an- 
gehörigen  Entodermfeldes  ins  Innere  gerathen.  In  diesem  Falle 
würde  das  Ectoderm  in  dieser  Region,  in  welcher  später  der  Mund 
gebildet  wird,  durch  Heranrücken  der  benachbarten  Epithelzellen 
geschlossen  werden.  Wenngleich,  wie  wir  erwähnten,  eine  deutliche 
Lücke  an  dieser  Stelle  niemals  zu  bemerken  ist,  so  will  uns  doch 
die  zweite  Alternative,  nach  welcher  einzelne  Zellen  des  hinteren 
Feldes  als  Ectodermzellen  zurückbleiben,  wonach  sich  also  in  diesem 
Bereiche  etwas  einer  Delamination  Vergleichbares  vollziehen  würde, 
als  die  weniger  wahrscheinliche  vorkommen.  Es  spricht  hierfür,  wie 
wir  noch  genauer  auszuführen  haben,  die  Thatsache,  dass,  differentielle 
Theilungen  während  des  genannten  Einwucherungsprocesses  nicht 
vorkommen. 

Es  fehlt  nicht  an  Formen  der  Entodermbildung,  welche  zwischen 
den  beiden  hier  in  Betracht  kommenden  (Invagination  und  polare 
Einwucherung)  in  der  Mitte  stehen  und  sich  als  Zwischenglieder  dar- 
stellen. Zunächst  ist  zu  erwähnen,  dass  bei  manchen  Formen  mit 
Invaginationsgastrula  das  Urdarmlumen  auf  einen  ganz  engen  Spalt 
reducirt  ist,  wie  dies  beispielsweise  Hatschek  für  Eupomatus  an- 
gegeben hat  und  Claus  (S.  1883)  für  Aurelia  aurita  abbildet 
(eine  Angabe,  welche  allerdings  mit  Rücksicht  auf  die  Schilderungen 
anderer  Autoren  für  Aurelia  als  zweifelhaft  oder  als  auf  individu- 
eller, resp.  localer  Variation  beruhend  betrachtet  werden  muss).     Für 
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Nausithoe  hat  Metschnikoff  (S.  1886)  eine  Gastrula  mit  spalt- 
förmig  verengtem  Urdarmlumen  beschrieben.  An  diese  Formen  würde 
sich  Chrysaora  anschliessen,  bei  welcher  nach  Claus  (S.  1883) 
ein  Urdarmlumen  bei  Beginn  der  Einwucherung  vollständig  fehlt,  in- 
dem hier  ein  solider-  Zellzapfen  ins  Innere  vorwächst.  Erst  in 
späteren  Stadien  wird  hier  nach  der  Schilderung  von  Claus  ein  Ur- 
darmlumen und  ein  Prostoma  bemerkbar.  Das  Lumen  des  Urdarms 
ist  anfangs  enger  und  erweitert  sich  allmählich.  Denken  wir  uns 
den  ursprünglich  vorhandenen  soliden  Zellzapfen  in  seinem  cellulären 
Gefüge  gelockert,  so  würden  wir  das  Bild  der  polaren  Einwucherung 
vor  uns  sehen. 

Die  Frage,  ob  es  sich  bei  der  polaren  Einwucherung  um  ein 
einfaches  Einwandern  von  Zellen  handelt  oder  ob  dieser  Einwanderung 
eine  Zelltheilung  mit  radial  gestellter  Spindel  vorhergeht,  wobei 
dann  die  distal  gelegene  Tochterzelle  im  Verbände  des  Ectoderms 
verbleibt,  während  die  proximale  die  Wanderung  nach  Innen  antritt, 
wird  von  Metschnikoff  im  Sinne  der  ersteren  Alternative  ent- 
schieden. Zwar  hatte  Claus  (S.  1883)  für  Aequorea  forskalea 
angegeben,  dass  hier  die  Zellen  „unter  Theilung"  in  die  innere 
Höhle  der  Keimblase  vorzuspringen  beginnen.  In  ähnlicher  Weise 
sollte  nach  Hamann  (S.  1883)  bei  Tiara  leucostyla  der  Ein- 
wanderung eine  Zelltheilung  der  Blastodermzellen  vorausgehen.  Aber 
Metschnikoff  (S.  1886)  macht  mit  Recht  darauf  aufmerksam,  dass 
bei  den  Angaben  beider  Forscher  der  exacte  Nachweis  entsprechen- 
der Mitosen  nicht  zu  finden  ist.  Wenigstens  zeigen  die  bezüglichen 
Abbildungen  stets  nur  Zellen  mit  ruhenden  Kernen.  Metschnikoff, 
welcher  auf  diesen  Punkt  besonders  geachtet  hat,  kommt  nach  ein- 
gehender Untersuchung  mehrerer  Formen,  darunter  auch  Tiara 
leucostyla,  zu  dem  Resultate,  dass  es  sich  bei  der  polaren  Ein- 
wucherung wohl  stets  nur  um  einfache  Einwanderung  ohne  ent- 
sprechend orientirte  vorhergehende  Theilung  handelt.  Zu  dem  gleichen 
Resultate  war  auch  Merejkowsky  an  Obelia  (S.  1883)  gekommen. 

Der  Typus  der  polaren  Einwucherung  findet  sich  bei  den  meta- 
genetischen Formen  der  Hydroideu,  welche  also  freie  Medusen  be- 
sitzen, aus  deren  Eiern  bewimperte  und  umherschwärmende  Blastulae 
hervorgehen,  und  zwar  sowohl  bei  Anthomedusen  als  auch  bei 
Leptomedusen.  So  sind  als  hierhergehörig  zu  nennen  von  Antho- 
medusen:  Tiara  leucostyla  (Metschnikoff  S.  1886),  Tiara 
pileata  (Hamann  S.  1883)  und  Rathkea  fasciculata  (Metschni- 
koff S.  1886);  von  Leptomedusen :  Aequorea  Forskalii  (Claus 
S.  1883,  Metschnikoff  S.  1886),  Clytia  flavidula,  Octorchis 
Gegenbauri,  Mitrocoma  Annae,  Laodice  cruciata,  ferner 
Obelia  und  Tima,  sämmtlich  nach  Metschnikoff  (S.  1886).  Für 
Eucope  polystila  (Obelia  polystila)  glaubte  Kowalevsky 
(Beob.  üb.  Entw.  der  Cölenteraten.  Russisch  in :  Mitth.  k.  Ges.  Lieb- 
haber der  Naturlehre,  Anthropologie  und  Ethnographie,  Bd.  10,  1874) 
eine  Entodermbildung  durch  multipolare  Einwanderung  annehmen  zu 
dürfen.  Wenigstens  beobachtete  er  das  Auftreten  von  „lichtbrechen- 
den Fetttröpfchen"  an  der  inneren  Fläche  des  Blastoderms,  welche^  ins 
Blastocöl  gerathen  und  in  denen  er  in  einigen  Fällen  einen  Kern 
nachweisen  zu  können  glaubte.  Aus  ihnen  gehe  schliesslich  die 
innere  Zellmasse  hervor.  Wir  erwähnen  diese  Beobachtungen  nur, 
weil  ihnen  eine  gewisse  Beachtung  zu  theil  wurde  (so  von  Balfour 
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im  2.  Bd.  seiner  Vgl.  Embryologie,  p.  301,  Fig.  220  der  deutschen 
Ausgabe).  Metschnikoff  vermuthet,  dass  Kowalevsky  durch  ab- 
norme Embryonen,  welche,  in  der  Entwicklung  stehen  bleibend,  häufig 
einen  Detritus  in  der  Furchungshöhle  zur  Ausbildung  bringen,  zu 
seinen  irrthümlichen  Angaben  verleitet  wurde.  Die  genannten  ab- 
normen Erscheinungen  sind  den  Entwicklungsmechanikern  bei  der 
Ausbildung  der  sogenannten  Stereoblastulae  der  Echiniden  wohlbe- 
kannt. Mit  der  Entodermbildung  haben  sie  nichts  zu  thun.  Dieselbe 
verläuft  vielmehr  bei  Obelia  nach  Merejkowsky  und  Metschni- 
koff, wie  bei  den  übrigen  metagenetischen  Medusen  nach  der  Form 
der  hypotropen  Einwanderung. 

Von  Scyphomedusen  soll  Cyanea  capillata  nach  Hamann 
(1890)  diesem  Typus  der  Entodermbildung  folgen,  während  Cyanea 
arctica,  für  welche  Mc  Murrich  (F.  1891)  multipolare  Einwanderung 
angab,  nach  Hyde  (F.  1894)  eine  Einstülpungsgastrula  besitzt. 

In  gewissem  Sinne  würde  auch  die  vielumstrittene  Entoderm- 
bildung von  Aurelia  aurita  nach  der  Darstellung  Goette's 
(S.  1887)  hierher  zu  beziehen  sein.  Es  handelt  sich  streng  genommen 
nach  Goette  um  eine  multipolare  Einwanderung,  welche  auf  die 
vegetative  Hälfte  des  Keimes  beschränkt  ist.  Nach  Goette  zeigt 
die  Blastula  dieser  Form  ungleiche  Wanddicke,  indem  die  animale 
Hälfte  des  Keimes  aus  höheren,  die  vegetative  aus  niederen  Zellen 
zusammengesetzt  ist.  Nur  aus  letzterer  wandern  Entodermzellen  in 
das  Blastocöl,  welche  es  schliesslich  vollkommen  erfüllen.  Das  Ur- 
darmlumen,  sowie  die  Oetfnung  des  Blastoporus  bilden  sich  nach 
Goette  nachträglich  durch  Dehiscenz.  Von  anderen  Autoren  (Haeckel, 
Claus,  Hein)  wurde  für  Aurelia  aurita,  wie  wir  bereits  oben 
bemerkt  haben,  Entodermbildung  durch  Einstülpung  angegeben. 

Entodermbildung  durch  polare  Einwucherung  ist  im  ganzen 
Kreise  der  Arthropoden  ungemein  verbreitet.  Wie  wir  unten 
noch  näher  ausführen  werden,  findet  hier  die  Keimblätterbildung 
meist  in  der  Form  einer  localisirten  Einwucherung  statt,  häufig  unter 
Ausbildung  eines  den  Blastoporus  kennzeichnenden  Grübchens  der 
Oberfläche,  eventuell  einer  in  die  Länge  gezogenen  Rinne.  In  anderen ' 
Fällen  fehlt  jede  Spur  einer  derartigen  Einbuchtung.  Der  Dotter- 
reichthum  der  superficiell  sich  furchenden  Eier  bringt  es  mit  sich, 
dass  hier  die  einwuchernde  Zellmasse  sich  meist  frühzeitig  unter  dem 
Blastoderm  ausbreitet  und  so  zur  Bildung  eines  als  Keimstreif  zu 
bezeichnenden  Embryonalbezirkes  führt. 

5.  Ueber  apolare  Entodermbildung  und  die  sogenannte 
Belamination  im  Allgemeinen. 

Während  die  im  Vorhergehenden  betrachteten  Fälle  von  Entoderm- 
bildung als  gemeinsames  Merkmal  erkennen  Hessen,  dass  die  Sonderung 
des  inneren  Keimblattes  sich  vom  vegetativen  Pole  oder  doch  von  der 
vegetativen  Hälfte  der  Blastula  aus  vollzieht,  kommen  wir  jetzt  zur 
Betrachtung  der  hauptsächlich  bei  Cölenteraten  verbreiteten  Typen, 
welche  eine  derartige  polare  Localisation  der  Entodermbildung  nicht 
erkennen  lassen,  bei  denen  letztere  vielmehr  von  der  ganzen  Ober- 
fläche des  Keimes  difius  erfolgt,  sei  es,  dass  von  scheinbar  beliebigen 
Stellen  des  Blastoderms  einzelne  Zellen  ins  Blastocöl  einwandern,  sei 
es,  dass  Entodermzellen  durch  Theilung  abgespalten  werden,  oder  dass 
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endlich  als  Endstadium  der  Furchung  keine  Coeloblastula,  sondern 
ein  solider  Keim,  eine  sogenannte  Morula  oder  ein  Syncytium 
resultirt,  im  Bereiche  deren  durch  histologische  Differenzirung  eine 
epitheliale  Aussenschicht  von  einer  parenchymaiösen  Innenmasse  ab- 
gesondert wird.  Auch  im  letzteren  Falle  ergiebt  sich  schliesslich  ein 
zweischichtiges  Stadium  in  der  Form  einer  sogenannten  S  t  e  r  r  o  - 
gastrula  oder  Parenchymel  la.  Die  Mannigfaltigkeit  der  hierher 
gehörigen  Typen,  über  welche  Hickson  (F.  1893,  p.  135)  eine  gute 
übersichtliche  Zusammenstellung  geliefert  hat,  ist  eine  ungemein  grosse. 
Es  hat  sich  der  Gebrauch  eingebürgert,  die  meisten  dieser  Fälle  von 
multipolarer  Entodermbildung  unter  dem  Namen  Delamination  zu- 
sammenzufassen, worunter  sonach  Processe  der  verschiedensten  Art 
verstanden  werden.  Der  Begriff  der  Delamination  hat  im  Laufe  der 
Zeit  an  Bestimmtheit  verloren.  Er  unterliegt  bei  den  verschiedensten 
Autoren  nicht  unerheblichen  Schwankungen  und  die  Verschiedenheiten 
in  der  Anwendung  dieser  Bezeichnung  werden  nicht  unwesentlich 
durch  den  Umstand  gefördert,  dass  thatsächlich  die  verschiedenen  Typen 
multipolarer  Entodermbildung,  wie  sie  bei  den  mannigfaltigsten  Formen 
der  Cnidarier  zur  Beobachtung  gelangen,  vielfach  durch  Zwischen- 
formen in  einander  übergehen.  Ja  man  kann  sagen,  dass  die  „ge- 
mischten Typen"  die  Mehrzahl  der  bisher  beobachteten  Fälle  aus- 
machen. Man  wird  sich  derzeit  darauf  beschränken  müssen,  unter 
„Delamination"  einen  Sammelnamen  zu  verstehen,  der  alle  Fälle  von 
Entodermbildung  umfasst,  die  sich  nicht  auf  Invagination,  Epibolie, 
polare  Einwucherung  oder  multipolare  Einwanderung  zurückführen 
lassen. 

Der  Begriff  d'er  Delamination  geht  auf  Ray  Lankester  zurück. 
Ursprünglich  verstand  man  hierunter  die  Verdopplung  der  oberfläch- 
lichen Zellschicht  durch  Abspaltung  der  inneren  Zellenenden.  Der 
Process  würde  sich  sonach  auf  jenen  zurückführen  lassen,  den  wir 
im  Allgemeinen  Theil  dieses  Werkes  auf  p.  171  (Fig.  73)  als  „Con- 
tinuitätstrennung  parallel  zur  Fläche  der  Zellschicht"  aufgeführt  haben. 
Es  sollten  auf  diese  Weise  durch  quere  Theilung  jeder  einzelnen  Zelle 
aus  einer  oberflächlichen  Zellschicht  zwei  parallel  gelagerte  Schichten 
(Ectoderm  und  Entoderm)  hervorgehen,  wobei  aus  dem  Blastocöl 
schliesslich  die  Verdauungshöhle  werden  sollte.  Die  Vorstellungen, 
welche  Ray  Lankester  von  diesem  Process  der  Entodermbildung 
entwickelte,  finden  in  dem  beigegebenen  Schema  Fig.  136  ihren  Aus- 
druck. Unter  der  Voraussetzung,  dass  in  der  Eizelle  (Fig.  136,  :Z), 
wie  das  ja  thatsächlich  vielfach  zu  beobachten  ist,  eine  deutliche 
Scheidung  in  Ectoplasma  und  Entoplasma  vollzogen  ist,  wobei  dem 
Entoplasma  die  Function  der  Verdauung  aufgenommener  geformter 
Nahrung  übertragen  sei,  kommt  es,  da  bei  der  Furchung  zunächst 
nur  Theilungsebenen  mit  radiärer  Stellung,  also  Anticlinen  im 
Sinne  von  Sachs  (vgl.  p.  171)  in  Frage  kommen,  schliesslich  zur 
Entstehung  einer  Coeloblastula,  deren  Zellen  eine  deutliche  Scheidung 
in  einen  ectoplasmatischen  und  einen  endoplasmatischen  Antheil  er- 
kennen lassen  und  bei  welcher  —  so  wurde  angenommen  —  bereits 
das  Blastocöl  als  verdauende  Cavität  fungiren  sollte,  indem  die  von 
Aussen  aufgenommenen  Nahrungspartikelchen  durch  die  Zellwand  hin- 
durch in  die  innere  Höhle  eintreten  (Fig.  136,  ö').  Nun  wird  jede 
Zelle  parallel  zur  Oberfläche  getheilt.  Es  treten  also  Periclinen 
im  Sinne  von  Sachs  auf,  wodurch  der  endoplasmatische  Antheil  jeder 
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Zelle  von  ihrem  ectoplasmatischen  abgetrennt  wird.  Es  erfolgt  auf 
diese  Weise  die  Trennung  von  Ectoderm  und  Entoderm.  Der  Mund 
entsteht  secundär  durch  Auseinanderweichen  der  Zellen  an  einer  be- 
stimmten Stelle  (Fig.  136,  4). 

Als  wesentlich  für  die  ßeurtheilung  dieser  von  Ray  Lankester 
als  Hypothese  der  phylogenetischen  Entstehung  der  beiden  primären 
Keimblätter  entwickelten  Vorstellungsweise  müssen  zwei  Punkte  be- 
trachtet werden:  1)  die  verdauende  Cavität  leitet  sich  vom  Blastocöl 
ab  und  2)  das  Entoderm  wird  von  Anfang  an  als  kontinuirliche  Epithel- 
lamelle abgespalten.  Beide  Punkte  haben  durch  die  ontogenetische 
Forschung  nicht  genügende  Unterstützung  erfahren.  Schon  Balfour 
hat  darauf  hingewiesen,  dass  ein  derartiger  Modus  von  Delamination^ 
wie  er  hier  an  der  Hand  des  gegebenen  Schemas  entwickelt  wurde, 
in  der  Natur  nicht  vorkommt.  Am  nächsten  würden  ihm  noch  die 
Geryoniden  kommen,  aber  auch  deren  Entwicklung  weicht  von 
dem  oben  gegebenen  Schema  nicht  unwesentlich  ab.  Nach  der  Correctur» 


F%.  4- 


Fig.  136.  Schemata  zur  Veranschaulichung  der  Ansichten  Ray  Lankester's  be- 
züglich der  Entstehung  einer  Gastrula  durch  Delamination.  Durchschnittsbilder.  (Aus 
Balfour's  Handbuch.) 

Fig.  1.  Ei,  Fig.  2.  Ein  Stadium  in  Furchung.  Fig.  3.  Beginn  der  Delamination 
nach  Auftreten  einer  centralen  Höhlung.  Fig.  4.  Am  Ende  der  Delamination;  der 
Mund  bildet  sich  bei  31. 

In  Fig.  1,  2,  3  bedeutet  Ec  Ectoplasma,  En  Endoplasma.  In  Fig.  4  bedeutet 
Ec  Ectoderm,  En  Entoderm. 


welche  die  schematisirende  Darstellung  Fol's  bezüglich  der  Geryoniden- 
entwicklung  durch  Metschnikoff  erfahren  hat,  verlaufen  hier  die 
Dinge  —  wie  wir  noch  später  darzustellen  haben  —  auf  eine  etwas 
andere  Weise.  Die  Entodermzellen  sondern  sich  allerdings  durch  eine 
paratangentiale  Theilung  (Periclinen),  aber  einzeln,  nicht  in  zusammen- 
hängender Schicht.  Sie  erfüllen  das  Blastocöl  vollkommen  und  die 
verdauende  Cavität  tritt  erst  später  durch  Auseinanderweichen  der 
Zellen  im  Inneren  auf. 

Während    sich   —   wie  erwähnt  —  die  Entodermbildung  bei  den 
metagenetischen   Formen   der   Cnidarier,   welche  eine  bewimperte, 
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frei  schwimmende  Coeloblastula  aufweisen,  durch  Invagination  oder 
durch  polare  Ein  Wucherung  vollzieht,  finden  sich  die  verschiedenen 
Typen  der  Delamination  bei  Formen,  deren  Eier  in  Gonophoren, 
Sporosacs  etc.  zur  Entwicklung  kommen  oder  bei  denen  die  abgelegten 
Eier  häufig  mit  Membranen  oder  Schleimhüllen  versehen,  seltener 
nackt  am  Grunde  des  Meeres  die  betreffenden  Stadien  durchlaufen, 
also  allgemein  gesprochen,  bei  Formen,  deren  Embryonen  erst  in 
späteren  Stadien  frei  werden. 

Wenn  wir  es  versuchen,  die  verschiedenen  hier  in  Frage  kommen- 
den Typen  der  Entodermbildung  auseinanderzuhalten,  so  müssen  wir 
nochmals  auf  das  häufige  Vorkommen  gemischter  Typen  hinweisen, 
welche  jede  schematisirende  Eintheilung  in  Frage  zu  stellen  scheinen. 
Die  verschiedenen  hierher  zu  rechnenden  Typen  wurden  schon  von 
Balfour  (1881)  und  Metschnikoff  (S.  1886)  der  Hauptsache  nach 
auseinandergehalten  und  neuerdings  von  Hickson  (F.  1893)  seiner 
Uebersicht  zu  Grunde  gelegt,  welch'  letzterer  das  System  durch  Hin- 
zufügung des  vierten  und  letzten  Typus  ergänzte.  Wir  unterscheiden 
demnach : 

1)  Die  multipolare  Einwanderung.  Bei  einer  Coeloblastula 
rücken  an  verschiedenen  Stellen  der  Oberfläche,  ohne  vorhergehende 
Zelltheilung  einzelne  Zellen  ins  Innere  des  Keimes.  Das  Blastocöl 
wird  auf  diese  Weise  schliesslich  mit  einer  soliden  Entodermzellmasse 
erfüllt.  Es  kommt  zur  Bildung  einer  Sterrogastrula  (Pseudomorula). 
Die  Darmhöhle   tritt  später   im   Inneren   der  Entodermzellmasse  auf. 

3)  Die  cöioblastische  oder  primäre  Delamination  (Metschni- 
koff). Auch  hier  wird  anfangs  eine  Coeloblastula  gebildet.  Durch  para- 
tangentiale, differentielle  Theilung  einzelner  Zellen  werden  Entoderm- 
zellen  ins  Blastocöl  abgegeben.  Auch  hier  wird  das  Blastocöl  von  den 
einrückenden  Entodermzellen  meist  vollständig  erfüllt  und  die  Gastrula- 
höhle   auf  ähnliche  Weise,    wie  bei  dem  vorgehenden  Typus  gebildet. 

Als  gemischte  Delamination  unterscheidet  Metschnikoff  jene 
häufigen  Fälle,  bei  denen  das  Entoderm  sowohl  durch  Zelltheilung  als 
auch  durch  Einwanderung  entsteht.  Der  exacte  Nachweis,  ob  neben 
der  Zelltheilung  auch  ein  blosses  Einwandern  von  Zellen  in  Frage 
kommt,  ist  im  einzelnen  Falle  meist  schwer  oder  kaum  zu  erbringen. 
'  3)  Die  Morula -Delamination  oder  secundäre  Delamination 
(Metschnikoff).  Hier  wird  bei  der  Furchung  kein  Blastocöl  zur 
Entwicklung  gebracht.  Der  Keim  ist  von  Anfang  an  solide.  Es  treten 
bei  der  Furchung  frühzeitig  sowohl  Anticlinen  (Theilungen  mit  radialer 
Theilungsebene)  als  auch  Periclinen  (Theilungen  mit  paratangentialer 
Theilungsebene)  auf,  ohne  dass  histologische  Diff'erenzen  zwischen  den 
Zellen  im  Inneren  und  den  oberflächlichen  Zellen  zu  erkennen  wären. 
Ein  solches  Stadium  wird  als  Morula  bezeichnet.  Die  Sonderung  von 
Ectoderm  und  Entoderm  erfolgt  durch  histologische  Differenzirung, 
indem  die  oberflächlichen  Zellen  durch  raschere  Theilung,  durch 
epitheliale  Anordnung  und  durch  Ausbildung  einer  Basalmembran 
(Stützlamelle)  als  Ectoderm  von  den  Zellen  der  Innenmasse  (Ento- 
derm) geschieden  werden. 

4)  Die  syncytiale  Delamination.  Sie  findet  sich  bei  jenen 
Cölenteraten,  deren  Furchung  Beziehungen  zur  superficiellen  Furchung 
der  Arthropoden  erkennen  lässt.  Indem  die  Zelltheilungen  mehr  oder 
weniger  unterdrückt  sind,  bildet  sich  an  Stelle  eines  soliden  Zell- 
haufens  (Morula)    ein   solides   Syncytium,   von   welchem   in   späteren 
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Stadien  durch  histologische  Differenzirungsprocesse,  welche  von  den 
Autoren  für  die  einzelnen  Formen  recht  verschieden  geschildert  werden, 
die  beiden  primären  Keimblätter  abgespalten  werden. 


6.  Die  multipolare  Einwanderung. 

Der  bestuntersuchteste,  hierher  zu  beziehende  Fall  betrifft  eine 
Aeginide,  Aeginopsis  (Solmundella)  mediterranea  (Fig.  137) 
nach  den  Untersuchungen  von  Metschnikoff  (S.  1886),  während  im 
Allgemeinen  für  die  Aeginiden,  wie  auch  für  die  Trachynemiden  und 
Cuninen  die  Bildung  einer  soliden  Morula  angegeben  wird.  Auch  für 
Aeginopsis  mediterranea  lauten  die  Angaben  Metschnikoff's 
über  das  Vorhandensein  oder  die  Ausdehnung  der  Furchungshöhle 
etwas  unbestimmt.  Jedenfalls  setzt  die  Entodermbildung  hier  schon 
sehr  frühzeitig  (nach  Stadium  16)  ein.  Die  Eier  von  Aeginopsis 
scheinen  nackt  abgelegt  zu  werden.  Die  Furchung  ist  eine  ziemUch 
reguläre  äquale.  Schon  im  Stadium  16  zeigen  die  Zellen,  obgleich 
sie  an  Grösse  nicht  von  einander  abweichen,  gewisse  Differenzen, 
indem  manche  mit  einem  grösseren,  andere  nur  mit  einem  sehr  kleinen 
Antheil  an  dem  oberflächlichen,  radiär-streifigen  Ectoplasmasaume  des 
Keimes  participiren.    Letztere,  über  die  ganze  Oberfläche  des  Embryos 

unregelmässig  vertheilt,  gerathen  ins 
Innere,  wobei  ihr  streifiger  Ectoplasma- 
antheil  eingeengt  wird  und  schliesslich 
vollständig  verschwindet.  Diese  ins  Innere 
rückenden  Elemente,  welche  zu  Ento- 
dermzellen  werden,  erfüllen  schliesslich 
den  Innenraum  des  Keimes  vollständig. 
Die  oberflächlichen  Zellen,  welche  wir  als 
Ectodermzellen  bezeichnen  können,  thei- 
len  sich  nun  rascher,  ordnen  sich  epithel- 
artig an  und  entwickeln  Geisseihaare 
(Fig.  137  B).  Die  anfangs  rundliche 
Sterrogastrula  wird  später  in  die  Quere 
gestreckt  und  geht  schliesslich  in  die 
£  ,   1  1  /  ,  eigenthümlich   gestaltete   typische    Aegi- 

nidenlarve   (Spec.   Th.,    1.    Aufl.,    p.   32, 
Fig.  23)  über. 


Fig.  137.  Entodermbildung  bei  Aeginopsis 
mediterranea  an  Durchschnittsbildern.  (Nach 
Metschnikoff.) 

A  der  Keim  besteht  aus  ca.  32  Zellen. 

B  späteres  Stadium.  Freischwimmende  Larve 
mit  zwei  Keimschichten. 


Es  ist  einleuchtend,  dass  jene  Stadien  der  Entwicklung  von 
Aeginopsis,  in  denen  die  Entodermbildung  sich  vollzieht,  einer 
Morula  vollkommen  gleichen.  Während  es  aber  zum  Begriffe  der 
Morula  gehört,  dass  alle  ihre  Zellen,  die  oberflächlichen  wie  die 
inneren,  ein  noch  gleichartiges  Material  darstellen,  hat  hier  schon  die 
Differenzirung  der  beiden  Keimblätter  begonnen,  welche  bei  Aegi- 
nopsis an  dem  Fehlen  oder  Vorhandensein  der  streifigen  Ectoplasraa- 
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Schicht  ihren  sichtbaren  Ausdruck  findet.  Mit  Recht  hat  Wl.  Gerd 
(sowie  auch  Brauer  u.  A.)  auf  diesen  Unterschied  liingewiesen  und 
vorgeschlagen,  alle  jene  soliden  Keime,  welche  ihre  innere  Zellmasse 
einer  vorzeitig  einsetzenden  Entodermbildung  verdanken,  als  P seu do- 
mo rula  zu  bezeichnen.  Es  fehlt  nicht  an  Autoren,  welche  die  An- 
sicht vertreten,  dass  schliesslich  alle  Morulae  unter  diesem  Gesichtspunkt 
zu  betrachten  seien.  Es  würde  dann  unser  Morula-Delaminations- 
typus  vollständig  in  Wegfall  zu  kommen  haben.  Wir  haben  uns 
bisher  noch  nicht  zu  einer  derartigen  Aenderung  entschliessen  können. 
Die  Angaben  mancher  Autoren  lauten  zu  bestimmt.  Wir  würden 
als  echte  Morula  jene  Fälle  zu  bezeichnen  haben,  in  denen  ein  solider 
Keim  seinen  Ursprung  direct  dem  Furchungsprocesse  verdankt,  wie 
dies  bei  Clava  nach  Harm  (F.  1902)  der  Fall  zu  sein  scheint;  als 
Pseudomorula  müssten  jene  Stadien  benannt  werden,  bei  denen  dem 
soliden  Zustande  eine  deutliche  Coeloblastula  vorhergeht.  Es  würde 
sich  dann  die  Pseudomorula  mit  dem  Begriffe  einer  Sterrogastrula  oder 
Parenchymella  ziemlich  decken.  Es  muss  allerdings  als  zweifelhaft 
erscheinen,  ob  die  Begriffe  der  echten  Morula  und  der  Pseudomorula 
sich  scharf  auseinanderhalten  lassen.  Denken  wir  uns  die  Processe 
der  Entodermbildung  in  sehr  frühe  Furchungsstadien  verlegt,  bei 
denen  ein  deutliches  Blastocöl  noch  gar  nicht  zur  Entwicklung  ge- 
kommen ist,  so  müsste  die  Pseudomorula  in  eine  echte  Morula  über- 
gehen. Wer  berechtigt  uns  aber  andererseits,  bei  einem  solid  gebauten 
Furchungsstadium,  in  welchem  sämmtliche  Blastomeren  einander  noch 
vollkommen  gleichen,  wie  dies  bei  der  Morula  von  Clava  und  anderen 
Formen  der  P'all  ist,  von  einer  bereits  eingetretenen  Sonderung  in 
Ectoderm  und  Entoderm  zu  sprechen? 

Die  Fälle  von  reiner  multipolarer  Einwanderung  scheinen  im 
Allgemeinen  ziemlich  selten  zu  sein.  Wl.  Gerd  (F.  1892)  hat  sie 
für  Bougainvillea  angegeben,  da  er  sich  von  dem  Vorkommen 
von  Theilungen  nicht  überzeugen  konnte.  Sie  wird  auch  in  einer 
vorläufigen  Mittheilung  von  Wulfert  (F.  1901)  für  Gonothyraea 
mehr  beiläufig  erwähnt.  Ihr  Vorkommen  scheint  sonach  gegenüber 
der  weiten  Verbreitung  der  folgenden  Typen  ein  mehr  sporadisches 
zu  sein.  Die  Entodermbildung  von  Actinia  equina,  welche  nach 
Ap'pellöf  (F.  1900)  streng  genommen  auch  hierher  zu  rechnen  wäre, 
wollen  wir  des  Zusammenhanges  halber  erst  im  nächsten  Abschnitte 
behandeln. 

7.  Die  cöloblastische  und  gemischte  Delaminatioii. 

Es  empfiehlt  sich  aus  praktischen  Gründen  die  Besprechung  der 
beiden  Typen  zusammenzufassen.  Es  ist  vielfach  nicht  klar  zu  er- 
sehen, ob  neben  der  cöloblastischen  Delamination  auch  noch  in  be- 
stimmten Fällen  Einwanderung  von  Zellen  ohne  vorhergegangene 
Theilung  stattfindet  oder  nicht.  Die  Zusammenfassung  beider  Typen 
hat  insofern  eine  gewisse  Berechtigung,  als  —  wie  es  scheint  —  in 
allen  Fällen  von  gemischter  Delamination  die  Entodermbildung  durch 
Theilung  oder  Abfurchung  über  die  Einwanderung  ganzer,  nicht  vor- 
her getheilter  Zellen  beträchtlich  überwiegt. 

Wir  beschreiben  zunächst  die  Vorgänge  bei  den  Geryoniden, 
welche  sozusagen  das  Schulbeispiel  für  die  cöloblastische  Delami- 
nation  (primäre   Delamination   nach   Metschnikoff)   (S.  1886)   dar- 
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stellen.  Nach  den  älteren  Angaben  von  Fol  (S.  1873)  für  Geryonia 
fungiforniis  sollte  die  Delamination  nach  einem  eigenthümlich 
gesetzmässigen  Typus  verlaufen.  Das  Ei  wird  von  einer  Schleim- 
hülle umgeben  abgelegt.  Die  Furchung  ist  eine  äquale.  Es  kommt 
eine  ungemein  reguläre  Coeloblastula  zu  Stande.  Die  Delamination 
beginnt  im  Stadium  32—64.     Die  32  Zellen  der  Blastula  theilen  sich 

B 


Fig.  138.  Schematische  Darstellung  der  Delamination  bei  Geryonia  fungi- 
formis.     (Nach  Fol  aus  Balfour's  Handbuch.) 

A  Stadium  im  Anfang  der  Delamination ;  die  punktirten  Linien  x  deuten  die 
Bildung  der  nächsten  Theilungsebenen  an.     B  Stadium  am  Ende  der  Delamination. 

CS  Furchungshöhle,  a  Endoj^lasma,  b  Ectoplasma,  ep  Ectoderm,  hy  Entoderm. 

nämlich  eigenthümlich  inäqual,  indem  von  jeder  Zelle  eine  kleine 
linsenförmige,  rein  ectoplasmatische  Zelle  nach  der  Oberfläche  abge- 
schnürt wird.  (Die  Richtung  dieser  Theilung  ist  in  Fig.  138  A  durch 
punktirte  Linien  angegeben.)  Das  Stadium  64  besteht  dann  aus 
32  kleinen  linsenförmigen  Zellen  und  32  grösseren  Zellen,  welche 
einen  ectoplasmatischen  und  endoplasmatischen  Antheil  enthalten.  Nun 
werden  auch  letztere  paratangential  getheilt  und  es  entsteht  ein 
Stadium  96,  aus  64  an  der  Oberfläche  gelegenen  linsenförmigen  Ecto- 
dermzellen   und   aus  32   nach   innen   abgegebenen   Zellen    bestehend, 


Fig.  139.     Drei  Stadien    der  Entodermbildung    von    Liriope  mucronata.      Im 
optischen  Durchschnitt.     (Nach  MetschnikOFF.) 

welche  sich  zur  Bildung  der  Entodermzellschicht  zusammenschliessen 
(Fig.  138  B).  Die  Gastralhöhle  würde  hiernach  aus  dem  Blastocöl 
hervorgehen.  Nach  den  Untersuchungen  Metschnikoff's  (S.  1886) 
an  Geryonia  proboscidalis  und  Liriope  mucronata 
(Fig.  139)  erscheint  uns  die  Entodermbildung  der  Geryoniden  in  einem 
etwas  anderen  Lichte.     Sie  beginnt  hier  bereits  im  Stadium  16,  in- 
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dem  neben  Theilungen  mit  paratangential  gelagerter  Spindel  auch 
solche  mit  radiär  gestellter  Spindel  auftreten,  welch'  letztere  zur  Ab- 
trennung von  Entodermzellen  ins  Innere  des  Keimes  führen.  Es 
kommt  nicht  zu  den  regulären  Stadien  32,  64,  128  etc.  und  ebenso 
fehlen  auch  die  von  Fol  erwähnten  eigenthümlichen  schiefen  Theilungen. 
Die  Abschnürung  von  Entodermzellen  ins  Innere  geht  in  den  folgenden 
Stadien  weiter  fort  und  schliesslich  wird  das  ganze  Blastocöl  mit 
Entodermzellen  erfüllt  (Fig.  139  B).  Es  bildet  sich  auf  diese  Weise, 
wenigstens  beiLiriope,  eine  solide  Parenchymella.  Bei  Geryonia 
proboscidalis  scheinen  sich  Reste  des  Blastocöls  in  der  Masse 
der  unregelmässig  angeordneten  Entodermzellen  gelegentlich  zu  er- 
halten. Aus  der  Parenchymella  wird  eine  „Diblastula",  indem  sich 
die  Entodermzellen  zu  einer  einschichtigen  Blase  umordnen  (Fig.  139  C). 
Wie  diese  innere  Blase  später  durch  Entwicklung  der  Medusengallerte 
linsenförmig  abgeplattet  und  gegen  den  Mundpol  gedrängt  wird,  wie 
daselbst  der  Mund  zum 

Durchbruch      kommt  ,.^<--"  r»      J      r^- 

und  wie  sich  die  Me-  /<7''>?— T;:^^i^)^ 

duse  weiter  entwickelt, 
ist  aus  dem  Spec. 
Theile  (1.  Aufl.,  p.  30) 
zu  ersehen. 

Fig.  140.  Coeloblastula 
von  Hydra  (nach  Brauer) 
mit  beginnender  Einwande- 
rung von  Entodermzellen. 
Bei  a  eine  Zelle  nach  vor- 
hergegangener periclinaler 
Theilung  ins  Innere  gerückt, 
bei  c  eine  solche  Theilung 
in  Vorbereitung ;  dagegen 
bei  b  eine  Zelle  in  Theilung 
mit  paratangentialer  Spindel 
(anticlinale  Theilung). 

Die  Form  der  gemischten  Delamination  scheint  vielen  Hydroiden 
zuzukommen.  Als  das  bestbekannte  Beispiel  kann  wohl  derzeit  die 
Entodermbildung  von  Hydra  nach  den  Untersuchungen  von  Brauer 
<F.  1891)  gelten.  Für  diese  Form  hatte  Kleinenberg  (S.  1872) 
Morula-Delamination,  Kerschner  (S.  1880)  und  Korotneff  (S.  1883) 
polare  Einwucherung  angegeben.  Nach  Brauer  bildet  sich  hier  das 
Eutoderin  multipolar  durch  Einwanderung  von  Zellen  in  toto  oder 
nach  vorher  gegangener  Quer-  oder  Schief  theilung.  Das  Ei  von 
Hydra  durchläuft  seine  ersten  Entwicklungszustände  von  einer 
Gallerthülle  umgeben,  dem  Mutterkörper  vermittelst  eines  napfförmigen 
Ovarialrestes  angeheftet.  Nach  erfolgter  Delamination  bildet  das 
Ectoderm  eine  äussere  cuticulare  und  eine  innere  elastische  Hülle 
aus.  Die  Furchung  ist  total  und  äqual.  Schon  vom  Stadium  8  ab 
ist  die  Furchungshöhle  erkennbar.  Es  kommt  zur  Ausbildung  einer 
regulären  Coeloblastula  (Fig.  140)  mit  mächtig  entwickelter  Furchungs- 
höhle, deren  Wand  aus  ungefähr  128  Zellen  zusammengesetzt  ist  und 
ringsum  circa  gleiche  Mächtigkeit  aufweist.  Während  bisher  die 
Theilungsspindeln  eine  paratangentiale  Lage  einnahmen  (Fig.  140  bei  6), 
treten  nunmehr  neben  solchen  auch  Theilungen   mit  radiär  gestellter 
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Spindel  (Fig.  140  bei  c)  und  schräge  Theilungen  auf.  Die  letzteren 
beiden  führen  zur  Abschnürung  von  Entodermelementen  in  das  Blasto- 
cöl  (Fig.  140  bei  a).  Nebenbei  erfolgt  aber  auch  Einwanderung  von 
Zellen  in  toto  (Fig.  141).  Sowohl  Abschnürung  von  Zellen  durch 
Theilung  als  Einwanderung  erfolgen  an  beliebigen  Stellen  der  Ober- 
fläche, also  multipolar.  Auf  diese  Weise  wird  die  Zahl  der  Entoderm- 
zellen  im  Inneren  fortwährend  vermehrt,  bis  sie  schliesslich  das 
Blastocöl  vollkommen  erfüllen  (Fig.  142).  Bisher  hatten  die  Ecto- 
derm-  und  die  Entodermelemente  ziemlich  den  gleichen  histologischen 
Character.  Die  schärfere  Sonderung  der  beiden  Keimblätter  wird 
dadurch  hervorgerufen,  dass  die  Ectodermzellen  sich  nunmehr  rasch 
und  oft  theilen  und  zu  einer  aus  prismatischen  Zellen  bestehenden, 
gleichmässigen,  gegen  die  Entodermzellen  scharf  abgesetzten  Schicht 


Fig.  141. 


Fig.  142. 


Fig'.  141.  Keim  von  Hydra  mit  weiter  vorgeschrittener  Einwanderung  von  Ento- 
dermzellen.    (Nach  Brauek.) 

Fig.  142.  Embryo  von  Hydra  am  Schlüsse  der  Entodermbildung.  Die  Entoderm- 
zellen erfüllen  den  Innenraum  des  Keimes  fast  vollständig.     (Nach  Brauer.) 


verbinden  (Fig.  143  Ä).  Es  werden  nun  die  oben  erwähnten  Keim- 
hüllen abgeschieden  (Fig.  1435  s).  Die  interstitiellen  Zellen  (Fig.  143  i) 
bilden  sich  auf  ähnliche  Weise,  wie  dies  Kowalevsky  und  Marion 
für  das  Mesoderm  der  Anthozoen  angegeben  haben,  nämlich  durch 
Einwanderung  von  Ectodermzellen  in  eine  zwischen  Ectoderm  und 
Entoderm  zur  Ausbildung  kommende  Gallerte.  In  letzterer  haben 
wir  vermuthlich  die  erste  Grundlage  für  die  später  auszubildende 
Stützlamelle  zu  erblicken.  Die  Gastralhöhle  entsteht  im  Inneren  der 
Entodermzellmasse  durch  Auseinanderweichen  von  Zellen.  An  ihrer 
Ausbildung  ist  wahrscheinlich,  wie  schon  Kleinenberg  angab,  eine 
Verflüssigung,  ein  degenerativer  Zerfall  von  Zellen  betheiligt.  Der 
Mund  bricht  erst  später,  nach  dem  Ausschlüpfen  der  jungen  Hydra^ 
aus  den  Keimblättern  durch,  und  zwar  —  wie  Brauer   in  Ueberein- 
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Stimmung  mit  Kleinenberg  vermuthet  —  entsprechend  dem  früheren 
Richtungskörperpole. 

Bei  einer  Reihe  von  Hydroiden  scheint  die  Entodermbildung 
in  ganz  übereinstimmender  Art  zu  verlaufen,  wie  bei  Hydra.  Wir 
fussen  hier  wieder  auf  den  Untersuchungen  Brauer's  (F.  1891)  für 
Tubularia  mesembryanthemum  (Fig.  144).  Es  muss  aller- 
dings bemerkt  werden,  dass  die  Angaben  verschiedener  Autoren  be- 
züglich der  Embryonalentwicklung  von  Tubularia  recht  mannig- 
faltige sind.  CiAMiciAN  (S.  1879)  war  wohl  im  Irrthum,  wenn  er 
meinte,  Epibolie  nach  inäqualer  Furchung  feststellen  zu  können.  Von 
späteren  Untersuchern  wurde  meist  die  Bildung  einer  soliden  Morula 
angegeben,  so  von  Balfour  und  Kleinenberg  (1880),  Metschni- 
KOFF  (S.  1886),  Hamann  (S.  1882),  Conn  (S.  1882)  und  Ticho- 
MiROFF   (S.  1887).     Noch  neuerdings   geben   Hargitt   (F.  1904)   für 


B 


Fig.  143. 


Fi«?.  144. 


Fig.  143.  Schnitte  durch  spätere  Em- 
bryonalstadien von  Hydra.    (Nach  Beauer.) 

A  Ectoderm  und  Entoderm  scharf  ge- 
sondert. Beginnende  Abscheidung  der  cuti- 
cularen  Schale.  B  Bildung  der  interstitiellen 
Schicht,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  i  inter- 
stitielle Schicht,  s  cuticulare  Schicht. 

Fig'.  144.  Entodermbildung  bei  Tubu- 
laria mesembryanthemum.  (Nach 
Bkauee).  Multipolare  Einwanderung  von 
Zellen  nach  vorhergegangener  periclinaler 
Theilung. 


Tubularia  mesembryanthemum  und  Allen  (F.  1900)  für 
Parypha  (Tubularia)  crocea  an,  dass  ursprünglich  im  Ei 
blosse  Kernvermehrung  stattfinde,  dass  durch  einen  später  einsetzenden 
Furchungsprocess  eine  solide  Morula  gebildet  werde  und  dass  die 
Sonderung  von  Ectoderm  und  Entoderm  durch  schärfere  Abtrennung 
der  oberflächlichen  Zellen  von  der  inneren  Zellmasse  erfolge.  Dem- 
gegenüber muss  daran  festgehalten  werden,  dass  nach  Brauer  in  allen 
von  ihm  untersuchten  Fällen  eine  deutliche  Coeloblastula  vorhanden 
ist.  Brauer  konnte  bei  Tubularia  zweierlei  Entwicklungsweisen 
feststellen.  Nach  dem  ersten  Typus  resultirt  aus  einer  ziemlich  un- 
regelmässig verlaufenden  totalen  Furchung  eine  Coeloblastula,  an 
welcher   das  Entoderm  durch  Quertheilung  von  Zellen  (Theilung  mit 
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radiär  gestellten  Spindeln)  gebildet  wird  (Fig.  144).  Das  Blastocöl 
erfüllt  sich  mit  Eutodermzellen.  Eine  Einwanderung  von  Zellen  in 
toto  konnte  nicht  sicher  nachgewiesen  werden.  Die  weiteren  Ent- 
wicklungsvorgänge an  diesem  soliden  Pseudoniorulastadium  erfolgen 
ganz  wie  bei  Hydra.  Raschere  Theilung  der  Ectodermzellen  und 
epitheliale  Anordnung  derselben,  die  Abspaltung  der  interstitiellen 
Schicht,  die  Ausbildung  der  Stützlamelle  etc.  Die  Leibeshöhle 
(Gastrocöl)  wird  durch  Verflüssigung  der  central  gelegenen  Eutoderm- 
zellen gebildet,  worauf  die  übrigen  Eutodermzellen  sich  als  gastrales 
Epithel  anordnen.  Der  II.  Typus  der  Furchung  von  Tubularia 
beginnt  mit  einer  anfänglichen  Kernvermehrung  ohne  Zelltheilung. 
Schliesslich  beginnt  die  so  entstandene  vielkernige  Masse  einzelne 
kleine  Zellen  abzuschnüren  und  sie  wird  durch  fortschreitende  Ab- 
furchung  von  Blastomeren  schliesslich  völlig  aufgebraucht.  Auch  bei 
diesem  Typus  entwickelt  sich  als  Endstadium  der  Furchung  eine 
Coeloblastula.  Die  weiteren  Entwicklungsvorgänge  stimmen  mit  den 
für  den  ersten  Typus  geschilderten  überein. 

Ganz  ähnlich  verläuft  die  Entstehung  des  Entoderms  bei  E  u  - 
dendrium  capillare  nach  Metschnikoff  (S,  1886)  mit  wenig 
entwickelter  Furchungshöhle  [während  Hargitt  (F.  1904)  die  Bildung 
einer  Morula  nach  superficieller  Furchungsart  angiebt],  wahrschein- 
lich auch  bei  Campanularia  caliculata  (Metschnikoff  S.  1886) 
und  bei  Halecium  tenellum  (Hamann  S.  1882).  Ferner  ist 
hierher  zu  rechnen  Hydractinia  nach  Bunting  (F.  1894)  mit 
Entodermbildung  durch  Abfurchung,  ohne  Einwanderung,  Cordy- 
lophora  nach  Morgenstern  (S.  1901)  und  der  zweite  Typus  von 
Gonothyraea  loveni  (nach  Wulfert  F.  1901). 

Cöloblastische  Delamination  ist  auch  für  verschiedene  Actinien 
und  eine  Form  der  Madreporaria  (Manicinia)  angegeben  worden. 
Von  Actinien  wären  hierher  zu  rechnen:  Actinia  equina  nach 
Appellöf  (F.  1900),  Metridium  marginatum  nach  Mc  Mur- 
rich (F.  1891)  und  vielleicht  auch  Cereactis  aurantiaca  nach 
den  Angaben  von  Kowalevsky  und  Goette  (1898).  Wir  schildern 
die  Verhältnisse,  wie  sie  sich  nach  Appellöf's  Untersuchungen  für 
Actinia  equina  darstellen,  eine  Form,  für  welche  Jourdan 
(S.  1879—1880)  wahrscheinlich  irrthümlich  das  Vorkommen  einer 
Invaginationsgastrula  angegeben  hatte.  Appellöf  legt  grosses  — 
vielleicht  allzu  grosses  —  Gewicht  auf  die  scharfe  Trennung  zweier 
Processe:  Absonderung  von  Nahrungsdotter  ins  Blastocöl  und  Ento- 
dermbildung. Beide  Vorgänge,  oft  mit  einander  verwechselt,  hätten 
nichts  mit  einander  zu  thun.  Bei  Actinia  equina  zeigt  sich  näm- 
lich, dass  das  Innere  der  Coeloblastula  allmählich  mit  Dotterdetritus 
erfüllt  wird,  welcher  von  den  dotterreichen  inneren  Enden  der 
Blastodermzellen  stammt.  Gleichzeitig  mit  dieser  Absonderung  von 
Dottermaterial  gerathen  auch  Blastodermzellen  ins  Innere.  Diese 
einwandernden  Blastodermzellen,  welche  sich  von  den  normalen  durch 
die  Beschaffenheit  ihrer  Kerne  unterscheiden,  sind  ebenso  wie  die 
ganze  innere  Dottermasse  dem  Zerfall  und  späterer  Resorption  an- 
heimgegeben. Wenn  sich  das  ganze  Blastocöl  auf  diese  Weise  mit 
Dotter  erfüllt  hat,  beobachtet  man  eine  Einwanderung  von  Blasto- 
dermzellen mit  normalen  Kernen  und  normaler  Tinktionsfähigkeit. 
Sie  ordnen  sich  an  der  Oberfläche  der  Nahrungsdottermasse  zu  einer 
inneren  Schicht   und   werden   zum  Entoderm.    Man  kann  also  sagen, 
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dass  an  der  Blastiila  zweierlei  Processe  nacheinander  ablaufen :  1)  die 
Absonderung  von  Nahrungsdotter  und  2)  die  Einwanderung  von 
Entoderinzellen.  Ob  auch  Abschnürung  durch  Zelltheilung  vorkommt, 
wie   dies   für   andere  Actinien  angegeben  wurde,  ist  nicht  ersichtlich. 

Eine  solche  Abschnürung  der  Entodermelemente  durch  Theilung 
wurde  von  H.  V.  Wilson  (S.  1888)  für  Manicinia  areolata 
(Madreporaria)  und  von  Mc  Murrich  (F.  1891),  für  Metridium 
marginatum  angegeben.  Nach  Wilson  schnüren  sich  an  der 
Coeloblastula  von  Manicinia,  indem  sich  die  hohen  Zellen  der  Wand 
quer  theilen,  die  inneren  Theilstücke  in  der  Form  von  grobkörnigen 
Zellen  ab,  welche  schliesslich  die  Furchungshöhle  vollkommen  er- 
füllen und  dort  eine  Art  Syncytium  bilden.  Aus  letzterem  geht  das 
definitive  Entoderm  hervor,  indem  die  dem  Entoderm  anliegenden 
Zellen  sich  zu  einem  Epithel  anordnen,  während  die  Innenmasse 
schliesslich  resorbirt  wird.  Appellöf  hat  die  Angaben  Wilson's 
und  die  von  Mc  Murrich  zum  Gegenstande  einer  ablehnenden,  aber 
vielleicht  berechtigten  Kritik  gemacht.  Beide  Autoren  hätten  die 
eigentliche  Entodermbildung  nicht  beobachtet.  Was  ihnen  sich  als 
Delamination  darstellte,  sei  nur  die  schärfere  Absonderung  der  dotter- 
reichen inneren  Zellenenden  zum  Zwecke  der  Dotterabgabe  etc.  Dem- 
nach muss  es  noch  fraglich  erscheinen,  welche  Verbreitung  der  hier 
vorliegende  Typus  bei  den  Anthozoen  besitzt. 

Schliesslich  wäre  noch  zu  erwähnen,  dass  der  vorliegende  Typus 
auch  bei  Acraspeden  angegeben  wird,  nämlich  für  Aurelia  m ar- 
gin alis,  bei  welcher  Form  nach  Hyde  (F.  1894)  die  Entoderm- 
zellen  multipolar  durch  tangentiale  Theilung  nach  Innen  abgegeben 
werden  (Fig.  129,  p.  216).  Wir  haben  auf  diese  Vorgänge,  sowie  auf 
die  weiteren  Angaben  von  multipolarer  Entodermbildung  bei  Aur  elia 
aurita  nach  Goette  (Einwanderung  von  Zellen  in  toto  von  der 
vegetativen  Keimeshälfte  aus)  schon  früher  (p.  224)  Rücksicht  ge- 
nommen. 

Fassen  wir  schliesslich  zusammen,  so  können  wir  sagen:  Cölo- 
blastische  Delamination  ist  bisher  beobachtet  bei  Geryo- 
niden,  bei  Hydra,  bei  einer  Anzahl  Hydroiden,  bei  einigen 
Actinien  und  Acraspeden. 

8.  Die  Morula-Delamiiiatioii. 

Wir  fassen  unter  dieser  Bezeichnung  jene  Fälle  zusammen,  in 
denen  als  Resultat  des  Furchungsprocesses  ein  solider,  vielzelliger 
Keim  entwickelt  wird,  der  in  seinem  Inneren  keine  Furchungshöhle 
erkennen  lässt.  Typisch  für  den  Begriff  der  Morula  würde  hierbei 
sein,  dass  die  Zellen  bereits  eine  mehrschichtige  Anordnung  erkennen 
lassen.  Wenn  sich,  wie  dies  nach  Kowalevsky  (S.  1884)  und  Bergh 
(S.  1888)  bei  Lucernaria)  vorkommt  (Fig.  114,  p.  202),  sämmtliche 
radial  angeordnete  Blastomeren  im  Mittelpunkte  des  Embryos  be- 
rühren ,  so  bilden  sie  gewissermassen  eine  einzige  Schicht.  Wir 
sprechen  in  diesem  Falle  von  einer  Sterroblastula.  Bei  der  Morula 
(Fig.  145)  werden  durch  Quertheilung  (Theilung  mit  radiär  gestellten 
Spindeln)  frühzeitig  Zellen  ins  Innere  abgegeben  und  wir  können 
daher  hier  oberflächliche  Zellen  von  Zellen  unterscheiden,  welche 
ganz  im  Inneren  gelegen  sind.  Im  Uebrigen  sind  die  oberflächlichen 
und   die   inneren   Zellen   ausser   durch   diese   Beziehungen   der   Lage 
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durch  keinerlei  sonstige  sichtbare  Differenzen  von  einander  zu  unter- 
scheiden. P'ür  die  Entwicklung  der  Morula  ist  characteristisch,  dass 
hier  während  der  Furchung  niemals  eine,  wenn  auch  noch  so  gering 
entwickelte,  Furchungshöhle  zu  beobachten  ist. 

Der  Name  Morula  wird  ja  derzeit  noch  in  verschiedenem  Sinne 
verwendet.  Er  geht  auf  Haeckel  zurück,  welcher  in  seinen  „Studien 
zur  Gastraeatheorie"  die  Vorstellung  entwickelte,  dass  sich  in  der 
Eifurchung  aller  Thiere  als  Vorstufe  der  Blastula  ein  Morulastadium 
unterscheiden  lasse.  Die  Furchung  sollte  zunächst  zur  Ausbildung 
eines  soliden  Aggregates  gleichartiger,  unregelmässig  angeordneter 
Blastomeren  führen,  welche,  über  die  Oberfläche  kugelförmig  vor- 
springend, dem  Keime  eine  gewisse  Aehnlichkeit  mit  einer  Brom- 
beere verleihen.  Erst  später  sollte  durch  Auseinanderweichen  der 
Zellen  im  Inneren  ein  Blastocöl  zur  Entwicklung  kommen.  Dem- 
entsprechend hat  Haeckel  nach  den  von  ihm  auseinander  gehaltenen 
Furchungstypen  eine  Archimorula  (bei  totaler  äqualer  Furchung), 
Amphimorula  (bei  inäqualer  Furchung),  Discomorula  (bei  dis- 
coidaler  Furchung)  und  Perimorula  (bei  superficieller  Furchung) 
unterschieden.  Als  man  jedoch  später  erkannte,  dass  in  vielen  Fällen 
die  erste  Anlage  des  Blastocöls  schon  in  frühen  Stadien  der  Furchung 
(im  Stadium  4  und  8)  zu  bemerken  sei,  und  dass  meist  den  Blasto- 
meren eine  regelmässige,  sozusagen  einschichtige  Lagerung  zukomme, 
indem  bei  der  ßlastomerentheilung  nur  Anticlinen  (Theilungen  mit 
paratangential  gelagerter  Spindel),  nicht  aber  Periclinen  (Theilungen 
mit  radiär  gestellter  Spindel  oder  sogenannte  Quertheilungen)  zu  be- 
obachten seien,  kam  die  Vorstellung  von  dem  Auftreten  eines  echten 
Morulastadiums  in  einen  gewissen  Misscredit  und  es  hat  nicht  an 
Vertretern  der  Anschauung  gefehlt,  dass  dieses  Stadium  überhaupt 
aus  der  Reihe  der  realisirten  Typen  der  Entwicklung  vollkommen  zu 
streichen  sei.  Es  wurde  ja  überhaupt  die  ursprüngliche  HAECKEL'sche 
Vorstellung  —  wie  wir  oben  (p.  167)  ausgeführt  haben  —  dass  der 
Keim  anfangs  ein  völlig  isotropes  Gebilde  sei,  in  welchem  erst  nach- 
träglich (bei  Beginn  der  Gastrulation)  eine  axiale  Differenzirung  in- 
ducirt  werde,  zum  Falle  gebracht,  da  viele  Beobachtungen  zu  dem 
Schlüsse  führten,  dass  die  primäre  Hauptachse,  die  Differenzirung 
einer  animalen  und  vegetativen  Hälfte  des  Keimes,  schon  in  der  be- 
fruchteten Eizelle  fixirt  sei.  Diese  Beobachtungen  waren  auch  der 
Annahme  einer  Morula,  als  eines  ungeordneten  Zellhaufens,  im  Ganzen 
nicht  günstig. 

So  wurde  die  Bezeichnung  Morula  allmählich  auf  ein  immer  engeres 
Gebiet  eingeschränkt.  Sie  hat  sich  in  der  Embryologie  nur  hier  und 
dort  erhalten.  Es  besteht  beispielsweise  der  Gebrauch,  in  der  Amphibien- 
entwicklung die  brombeerförmigen  späteren  Furchungsstadien,  welche 
der  Blastula  vorausgehen,  als  Morulae  zu  bezeichnen,  obgleich  der 
Bau  dieser  Stadien  sich  von  dem  ursprünglichen  Begriffe  einer  Morula 
wesentlich  entfernt.  Diesem  Begriffe  kommen  die  Entwicklungsstadien 
einiger  Cölenteraten,  welche  wir  eben  hier  zu  besprechen  haben,  noch 
am  nächsten.  Freilich  haben  Brauer  (1891)  und  nach  ihm  Gerd 
(1892)  die  Vermuthung  ausgesprochen,  dass  es  sich  in  allen  hierher 
zu  rechnenden  Fällen  nur  um  eine  Pseudoraorula,  einen  in  Wirk- 
lichkeit bereits  zweischichtigen  Keim  handle,  bei  welchem  in  Folge 
frühzeitigen  Auftretens  der  Keimblätterbildung  bereits  die  Sonderung 
in  Ectoderm  und  Entoderm  vollzogen  sei.   Diese  Vermuthung  ist  nicht 
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•ganz  ohne  Berechtigung,  wenn  wir  berücksichtigen,  dass  viele  hierher 
zu  rechnende  Fälle  noch  ungenügend  untersucht  sind  und  dass  dem- 
nach Stadien,  welche  für  die  Auffassung  bestimmend  sein  können, 
sich  der  Beobachtung  entzogen  haben  mögen.  Hat  doch  vor  Brauer 
Niemand  eine  Ahnung  davon  gehabt,  dass  sich  bei  Hydra  eine  Coelo- 
blastula  mit  so  mächtig  entwickeltem  Blastocöl  vorfinde,  wenn- 
gleich die  Coeloblastula  hier  schon  von  Kerschner  und  Korotneff 
beobachtet  war.  Noch  erstaunlicher  muss  es  erscheinen,  dass  allen 
Untersuchern  der  vielstudierten  Tubularia- Entwicklung  mit  Aus- 
nahme von  Brauer  (und  Ciamician)  das  Stadium  der  Coeloblastula 
bei  dieser  Form  völlig  entgangen  ist.  Rechnen  wir  aber  auch  immerhin 
eine  Reihe  von  Fällen,  für  welche  Delamination  nach  vorhergegangener 
Morulabildung  angegeben  wird,  auf  Kosten  derartiger  Beobachtungs- 
lücken oder  auf  Beobachtungen  an  ungenügend  konservirtem  Material, 
so  bleiben  doch  immerhin  noch 
Fälle  übrig,  die,  wie  es  scheint, 
gewissenhaft  untersucht  sind  und 
uns  veranlassen,  an  dem  vor- 
liegenden Typus  einstweilen  noch 
festzuhalten.  Es  wäre  gekünstelt, 
in  diesen  Fällen  von  vorzeitig 
einsetzender  Entodermbildung  zu 
sprechen. 


Fig.  145. 

Fig".  145.  Morula  von  Clava  squa- 
mata  im  Durchschnitt.  32-zelliges  Stadium. 
(Nach  K.  Hakm.) 

Fig",  146.  Entodermbildung  von  Clava 
squamata  an  Durchschnitten.  (Nach 
K.  Harm.) 

A  vielzellige  Morula,  B  Absonderung 
des  Ectoderms,  Differenzirung  von  Mund-  und 
Anheftungspol,  i  interstitielle  Zellen. 


■(.. 


Fig.  146. 


Hierher  ist  die  Entwicklung  von  Clava  squamata  nach 
Harm  (F.  1902)  zu  rechnen.  Die  Entwicklung  vollzieht  sich  hier 
(wie  auch  bei  Tubularia)  im  Gonophor,  aus  welchem  erst  die 
bewimperten  Planulae  ausschwärmen.  Die  Furchung  ist  eine  ziem- 
lich reguläre.  Es  kommen  zwar  geringfügige  Grössenunterschiede 
und    characteristische    Lageverschiebungen    der    Blastomeren,     sowie 
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Varianten  des  Furchungstypus,  an  Brauer's  IL  Typus  von  Tubu- 
laria  erinnernd,  vor.  Bei  normaler  Entwicklung  ist  die  Furchung 
eine  totale  und  es  stossen  die  Blastomeren  im  Inneren  stets  dicht 
aneinander.  Mit  dem  Stadium  32  wird  der  Keim  mehrschichtig,  in- 
dem neben  paratangential  gelagerten  Spindeln  da  und  dort  (also 
multipolar)  radiäre  Spindeln  auftreten  (Fig.  145)  wodurch  einzelne 
Blastomeren  nach  Innen  zu  abgefurcht  werden.  Es  entsteht  auf  diese 
Weise  ein  vielzelliger  Keim  (Fig.  146  Ä),  dessen  Zellen  noch  sämmt- 
lich  gleiche  Grösse  und  gleichen  histologischen  Character  haben. 
Eine  Differenzirung  der  beiden  Keimblätter  vollzieht  sich  dadurch, 
dass  die  Zellen  an  der  Oberfläche  ihre  polyedrische  Gestalt  verlieren 
und  in  die  prismatische  übergehen  und  dass  sich  an  ihrer  Basis,  also' 
gegen  das  Entoderm  zu,  eine  anfangs  schwach  wellenförmige,  aber 
bald  deutlicher  werdende  Abgrenzung  geltend  macht.  Hier  erscheint 
die  Stützlamelle  zunächst  als  eine  feine  Membran.  Der  Embryo  geht 
nun  allmählich  in  die  Form  der  Planula  über.  Er  nimmt  eine 
ovoide  Gestalt  an  (Fig.  146  B).  Man  kann  einen  breiteren  Sinnespol 
und  einen  spitzeren  Mundpol  unterscheiden.  Zwischen  den  prisma- 
tischen Ectodermzellen  treten  nun  die  kleineren  interstitiellen  Zellen 
(Fig.  14:6  Bi)  auf,  welche  sich  durch  Theilung  von  den  ersteren  her- 
leiten. Im  Entoderm  ordnen  sich  jene  Zellen,  welche  der  Stützlamelle 
zunächst  liegen,  epithelartig  an.  Die  Zellen  weiter  im  Inneren  ver- 
lieren ihren  Dottergehalt  und  wandern  dann  als  kleine  Zellen  zwischen 
die  oberflächlicher  gelagerten  ersterwähnten  grösseren  Entodermzellen 
ein.  Es  verbleibt  sonach  ganz  im  Inneren  nur  die  von  den  Zellen 
abgegebene  Dottermasse  mit  einigen  zurückgebliebenen  Zellen,  welche 
schliesslich  der  Verflüssigung  und  Resorption  anheimfallen.  Die  Bildung 
des  definitiven  Entoderras  vollzieht  sich  sonach  ziemlich  ähnlich,  wie 
dies  Brauer  für  Tubularia  angegeben.  Die  Planula  bedeckt  sich 
mit  Wimpern  und  schwärmt  aus. 

Ganz  ähnliche  Vorgänge  von  Morula-Delamination  wurden 
für  verschiedene  Hydroi den  angegeben,  so,  wie  bereits  erwähnt,  für 
Tubularia  (von  Metschnikoff,  Tichomiroff  u.  A.),  für  Cam- 
panularia  angulata,  Plumularia  setacea  und  Sertularia 
pumila  von  Metschnikoff  (S.  1886),  für  Tubularia  und  Plu- 
mulariden  von  Hamann  (S.  1882),  für  Tubularia,  Euden- 
drium  und  Sertularella  von  Tichomiroff  (S.  1887). 

Mit  dem  hier  gegebenen  Bilde  stimmen  auch  alle  Angaben  über- 
ein, welche  bisher  bezüglich  der  Entodermbildung  der  Alcyonaria 
gemacht  wurden.  Nach  Lacaze-Duthiers  S.  1864  (Corallium), 
Kowalevsky  (Alcyonium,  Gorgonia),  v.  Koch  S.  1887  (Gor- 
gonia),  E.  B.  Wilson  S.  1884  (Renilla),  Hickson  F.  1905  (Al- 
cyonium),  Kowalevsky  und  Marion  S.  1883  (Clavularia  und 
Sympodium)  und  Appellöf  F.  1900  (Pennatula  phosphorea) 
handelt  es  sich  hier  um  denselben  Typus,  wie  wir  ihn  oben  für 
Clava  squamata  geschildert  haben,  allerdings  häufig  mit  einer 
Hinneigung  zu  anfänglicher  mehr  oder  minder  weit  gehender  Blasto- 
merenverschmelzung  (Renilla,  Gorgonia,  Alcyonium,  Clavu- 
laria). Nach  Kowalevsky  und  Marion  (S.  1883)  zeigt  das  dotter- 
reiche Ei  von  Sympodium  coralloides  den  Dotter  vorwiegend 
in  den  inneren  Partien  angesammelt.  Durch  eine  totale  und  an- 
nähernd äquale  Furchung  kommt  eine  solide  Morula  (Fig.  147  A)  zu 
Stande,    deren    innere    Zellen    dotterreicher    sind,    als    die    äusseren. 
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Diese  Differenz  zwischen  den  Zellen  der  inneren  Schicht  und  den 
äusseren  wird  in  den  späteren  Furchungsstadien  noch  deutlicher 
(Fig.  147  B).  Die  Ectodermzellen  wandeln  sich  durch  fortgesetzte 
Theilung  in  ein  prismatisches  Epithel  um.  Es  kommt  die  Stütz- 
lamelle zur  Entwicklung.  Von  den  inneren  Zellen  constituiren  sich 
die  der  Stützlamelle  zunächst  liegenden  als  definitives  Entoderm, 
während  die  übrigen  der  Verflüssigung  anheimfallen  (Fig.  147  C). 

Hier    schliessen    sich   auch    die   Lucernariden    und    vielleicht 
auch  die  C u b o m  e d u s e n  an.     Die  Lucernariden   haben  (Kowa- 


LEVSKY,    Bergh,    S.    1888) 
durch  im  Einzelnen  weniger 
genau    bekannte    Processe 
eine     Sterrogastrula ,     ein 

zweischichtiger,  solider 
Keim,  entwickelt.  Metsch- 
NiKOFF ,  welcher  Kowa- 
levsky's  Präparate  kannte, 
hebt  bezüglich  der  Ento- 
dermbildung  die  Ueberein- 
stimmung  mit  den  Aegi- 
niden  hervor.  Von  Cu- 
bomedusen  liegen  nur 
spärliche  kurze  Notizen  von 
CONANT  (1897)  für  Tri- 
pedalia  vor,  aus  denen 
sich  wohl  Beziehungen  zur 
Entwicklungsweise  der  Lu- 
cernariden herauslesen 
lassen. 

Es  gehören  ferner  hier- 
her die  A  e  g  i  n  i  d  e  n , 
Trachynemiden  und 
C  u  n  i  n  e  n.  Unter  den 
Aeginiden  istPolyxenia 
leucostyla  durch  einen 
von  Metschnikoff  be- 
sonders hervorgehobenen 
Typus  von  eigenthümlich 
gemischter       Delamination 


eine    Sterroblastula ,    aus    welcher    sich 


Fig.  147.  Entwicklungsstadien  von  S  v  m  - 
podium    coralloides.     Nach  Kowalevsky  und 

Makion.) 

A  und  B  Momlastadien  mit  beginnender  Ento- 
dermsonderung,  C  Embryo  mit  entwickeltem  defini- 
tiven Entoderm  en  und  innerer  Detritusmasse  d,  in 
welcher  die  Anfänge  der  Darmhöhle  h  zu  erkennen 
sind,  D  bewimperte  Planula,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm. 


ausgezeichnet,    indem    sich 

hier    Einwanderung,     Ab- 

furchung  undEpibolie  neben 

einander     vorfindet.      Po- 

lyxenia  albescens  und 

Aegineta(Solmoneta)  flavescens,  erstere  von  Metschnikoff, 

letztere  von  Maas  (F.  1901)  und  Stschelkanowzew  studiert,  schliessen 

sich  unserem  Typus  an;   Aeginopsis  (Solmundella)  mediter- 

ranea,   welche   —  wie   oben   erwähnt  —  multipolare   Einwanderung 

aufweist,  steht  ihm  nahe. 

Von  Trachynemiden  hat  Metschnikoff  (S.  1886)  Rhopalo- 
nema  velatum  und  Aglaurahemistoma  studiert ;  letztere  durch 
deutlich  inäquale  Furchung  bei  darauffolgender  Morulation  bemerkens- 
werth. 
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Cunina  proboscidalis  gehört  nach  Metschnikoff  und 
Stschelkanowzew  (F.  1906)  auch  hierher.  Nach  letzterem  Autor 
findet  sich  bei  dieser  Form  anfänglich,  wie  bei  superficieller  Furchung, 
blosse  Kernvermehrung  ohne  Zelltheilung. 

Erwähnt  sei  schliesslich  noch,  dass  Alles,  was  wir  von  der  Keim- 
blätterbildung der  Siphon op hören  wissen,  auch  diesem  Typus 
zufällt  (Fig.  148).  Die  Furchung  ist  eine  totale  und  äquale  und 
führt  zu  einem  soliden  Morulastadium.  Indem  dasselbe  an  seiner 
Oberfläche  eine  Schicht  kleiner  bewimperter  Zellen  zur  Entwicklung 
bringt,  entsteht  ein  zweischichtiges  kugeliges  oder  in  die  Länge  ge- 
strecktes Planula- Stadium  (Fig.  148  J.).  Die  grossen  saftreichen 
Innenzellen  verwandeln  sich  sodann  in  kleine  Zellen  (%  in  Fig.  148  B), 
welche  unter  dem  Ectoderm  das  definitive  Entoderm  constituiren, 
während  durch  fortschreitende  Aufzehrung  der  grossen,  dotterreichen 
Zellen  der  innere  Gastrularaum  zur  Entwicklung  gebracht  wird.  Wir 
geben  zur  Verdeutlichung  dieser  Vorgänge  eine  auf  Haiistemma 
(Stephanomia)   pictum   bezügliche  Abbildung    nach   den   Unter- 

suchungen     Metschnikoff's 

(S.  1874),  auf  denen  unsere 
Kenntniss  dieser  Processe 
hauptsächlich  fusst.  (Vgl.  Spec. 
Th.,  1.  Aufl.,  p.  34  ff.) 

Fig'.  148.  Zwei  Entwicklungs- 
stadien von  Haiistemma  (Stepha- 
nomia) pictum).  (Nach  Metschni- 
koff, aus  Balfotjr's  Handbuch.) 

A  bewimpertes  Planulastadium, 
ep  Anlage  der  Pneumatophore  als  Ecto- 
dermeinwucherung.  B  älteres  Stadium 
mit  centraler  Magenhöhle,  ^jo  Anlage 
des  ersten  Magenschlauches,  t  Fang- 
fadenanlage, 2}p  Pneumatocyste,  e^>  ecto- 
dermale  Umhüllung  derselben  (Pneu- 
matosaccus),  hy  Entoderm  in  der  Um- 
gebung der  Pneumatophore. 

Zusammenfassend  können  wir  sagen,  dass  die  Morula -Delam i- 
nation  (secundäre  Delamination)  gefunden  wurde  bei  vielen 
Hydroiden,  den  Siphonop hören,  den  Aeginiden,  Trachy- 
nemiden  und  Cuninen,  den  Alcyonariden  und  bei  den  Stau  ro- 
und Cubomedusen  (?). 


9.  Die  syncytiale  Delamination. 

Es  wird  für  eine  Reihe  von  Hydroiden  angegeben,  dass  der 
Keim  in  jenen  Stadien,  in  denen  die  Sonderung  von  Ectoderm  und 
Entoderm  sich  vollzieht,  keinerlei  Zellgrenzen  erkennen  lässt.  Er 
stellt  sonach  keine  Morula,  sondern  ein  vielkerniges  Syncytium  dar. 
Die  Bildung  des  Ectoderms  erinnert  an  die  Entstehung  des  Blasto- 
derms  bei  den  Insecten.  Hat  sich  das  Ectoderm  durch  eine  zarte 
Membran  (Stützlamelle)  von  der  Innenmasse  geschieden,  so  wird 
letztere  (der  im  Inneren  verbliebene  Rest  des  Syncytiums  zum  Theil 
dazu  verwendet,  durch  einen  ähnlichen  Process  das  definitive  Ento- 
derm zu  entwickeln,  zum  Theil  aber  verfällt  sie  einer  degenerativeu 
Auflösung. 
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Wir  müssen  gestehen,  dass  wir  gewisse  Zweifel  an  der  Richtig- 
keit der  gemachten  Angaben  nicht  vollkommen  unterdrücken  können. 
Wenn  es  uns  fraglich  erscheinen  musste,  ob  der  Typus  der  Morula- 
Delamination  als  ein  wohlbegründeter  zu  betrachten  sei,  so  erheben 
sich  gegen  den  vorliegenden  Typus  wohl  noch  ernstere  Bedenken. 
Man  darf  nicht  vergessen,  dass  an  Querschnitten  unter  dem  Einflüsse 
verschiedener  Conservirungsmethoden  die  Blastomerengrenzen  recht 
undeutlich  werden  können.  Wenn  wir  sehen,  dass  für  manche  Formen 
eine  Syncytiumbildung  angegeben  .wird,  bei  denen  andere  Autoren 
nichts  oder  nur  wenig  davon  bemerken  konnten  (z.  B.  Tubularia 
mesembryanthemum),  oder  wenn  angegeben  wird,  dass  z.  B. 
bei  Eudendrium  am  lebenden  Objecte  eine  Abfurchung  wahrzu- 
nehmen ist,  von  der  am  conservirten  Embryo  nichts  zu  bemerken 
war,  wenn  wir  berücksichtigen,  dass  gleichzeitig  allerhand  Merk- 
würdiges über  die  Kerne  berichtet  wird  (Verschwinden  des  ersten 
Furchungskernes,  Zerstreuung  seiner  Chromatinpartikelchen  durch 
den  ganzen  Embryo,  Regeneration  der  Kerne  aus  solchen  kleinsten 
Fragmenten,  amitotische  Theilung  etc.),  so  muss  man  sich  die  Frage 
vorlegen,  wieviel  von  diesen  Angaben  etwa  auf  Rechnung  der  Conser- 
virungsmethoden zu  setzen  sei. 

Dass  in  den  ersten  Furchungsstadien  der  C ölen teraten  ge- 
legentlich eine  gewisse  Annäherung  an  die  superficiale  Furchung  statt- 
findet, indem  Kerntheilung  ohne  oder  mit  unvollständiger  Blastomeren- 
theilung  abläuft,  ist  über  allen  Zweifel  sichergestellt.  Wir  haben 
auf  diese  Fälle  zu  wiederholten  Malen  hingewiesen,  so  z.  B.  oben 
bei  der  Beschreibung  des  BRAUER'schen  II.  Typus  für  Tubularia. 
Renilla,  Ciavularia,  Gorgonia,  Urticina  wären  noch  hier 
zu  nennen.  Dagegen  wird  für  andere  Formen  angegeben,  dass  die 
Furchung  anfänglich  eine  totale  sei,  während  sie  in  den  späteren 
Stadien,  wenn  die  Morula  zur  Ausbildung  kommen  sollte,  durch  Ver- 
fliessen  der  Blastomeren  zur  Bildung  eines  Syncytiums  führt.  So 
verhält  sich  Turritopsis  (nach  Brooks  und  Rittenhouse,  1907) 
und  wahrscheinlich  auch  Eudendrium,  wie  man  vielleicht  aus  den 
Abbildungen  Tichomiroff's  (S.  1887)  und  der  nicht  ganz  leicht  zu 
verstehenden  Beschreibung  von  Hargitt  (F.  1904)  schliessen  darf. 
Von  einer  syncytialen  Delamination  kann  man  natürlich  nur  in  jenen 
Fällen  sprechen,  in  denen  der  Zustand  der  Blastomerenverschmelzung 
in  jenen  Stadien  beobachtet  wurde,  in  denen  sich  die  Sonderung  der 
Keimblätter  vollzieht.  Hierbei  kann  die  Furchung  in  den  früheren 
und  ersten  Stadien  eine  totale  gewesen  sein,  oder  aber  von  Anfang 
an  auf  blosse  Kerntheilung  ohne  Theilung  des  Zellleibes  beschränkt 
gewesen  sein. 

Die  Furchung  von  Turritopsis  ist  nach  Rittenhouse  anfangs 
eine  ziemlich  reguläre,  totale,  wird  aber  in  den  späteren  Stadien 
immer  unregelmässiger.  Sie  erinnert  in  ihren  mannigfaltigen  Vari- 
anten an  die  Bilder,  welche  Metschnikoff  für  Oceania  arm  ata 
gegeben  hat.  Ein  Blastocöl  kommt  nicht  zur  Entwicklung.  Die 
Furchung  führt  zu  einer  unregelmässig  geformten  Morula  (Fig.  149  Ä), 
welche  an  Durchschnitten  die  Blastomerengrenzen  deutlich  erkennen 
lässt.  Während  sich  nun  dies  Zellaggregat  regelmässiger  formt  und 
in  die  ovoide  Gestalt  der  jungen  Planula  übergeführt  wird  (Fig.  149  B), 
verschwinden  die  Zellgrenzen  vollkommen.  Es  wird  ein  Syncytium 
gebildet,   an   welchem   aber   sehr   bald   die   Differenzirung   des   Ecto- 
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derms  einsetzt.  Die  Kerne  des  Syncytiuras  vermehren  sich  an  der 
Oberfläche,  und  ihnen  entsprechend  treten  von  Aussen  einschneidende 
neue  Zellgrenzen  auf.  Es  wird  auf  diese  Weise  eine  Schicht  pris- 
matischer Ectodermzellen  gebildet  (Fig.  149  C),  welche  sich  von  dem 
inneren  Rest  des  Syncytiums  bald  durch  Ausbildung  einer  zarten  Basal- 
membran (Stützlamelle)  schärfer  sondert.   Die  Planula  bedeckt  sich  nun 


M 


'• ./" 


||-;:    ' 


Fig".    149.      Drei    Entwicklungsstadien    von    Turritopsis.      (Nach    Brooks    und 

RiTTENHOTJSE.) 

A  Morula,    ß  Stadium    der   Blastomerenverschmelzung ,    C  junge  Planula    mit   ab- 
gesondertem definitiven  Ectoderm, 


mit  Wimpern  und  schwimmt  umher.  Erst  in  späteren  Stadien  erfolgt 
die  Differenzirung  des  Entoderms,  indem  nach  Ausbildung  der  Stütz- 
lamelle nun  in  der  inneren  syncytialen  Masse  Zellgrenzen  auftreten. 
Diese  primitiven  Entodermzellen  liegen  anfangs  unregelmässig.  Später 
tritt  im  Inneren  ein  Spaltraum  als  erste  Anlage  des  Gastrocöls 
auf  und  die  Zellen  ordnen  sich  zu  einem  definitiven,  entodermalen 
Epithel  an. 

Bei  den  Hydrocoralliae,  deren  Entwicklung  von  Hickson 
(F.  1890  u.  1893)  untersucht  wurde,  scheinen  Vorgänge  der  Furchung, 
eine  Trennung  des  Keimes  in  gesonderte  Blastomeren,  vollständig  zu 
fehlen.  Der  Keim  stellt  von  Anfang  an  ein  Syncytium  dar.  Die 
Verhältnisse  erinnern  hier  ungemein  an  die  Vorgänge  der  Furchung 
im  Insektenei.  Wir  folgen  den  Schilderungen  Hickson's  für  D  i  s  t  i  - 
chopora  violacea,  mit  denen  aber  die  von  demselben  Autor  für 
das  kleine,  dotterarme  Ei  von  Millepora  plicata,  sowie  für  das 
dotterreichere  von  Allopora  dem  Wesen  nach  völlig  übereinstimmen. 
Das  Ei  von  Disti chopora  ist  ebenfalls  reichlich  mit  Nahrungsdotter- 
einlagerungen versehen.  Der  erste  Furchungskern  soll  vollständig 
verschwinden.  Hierbei  sollen  durch  Kernfragmentation  kleinste  Chro- 
matinpartikelchen  im  Eiraume  zerstreut  werden.  Später  treten  im 
Ei  Plasmainseln  auf,  anfangs  weniger  (Fig.  150  Ä),  später  mehr 
(Fig.  150  B),  welche  durch  ein  plasmatisches  Reticulum  unter  einander 
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zusammen  hängen.  In  diesen  Plasmainseln  bilden  sich  nun  Kerne 
durch  einen  Process,  der  an  freie  Kernbildung  erinnern  soll,  aber  — 
wie  HiCKSON  annimmt  —  auf  eine  Regeneration  der  Kerne  durch 
Vereinigung  der  früher  erwähnten  Chromatinfragmente  zurückzu- 
führen 
dem  — 


sein  soll.     Hierauf  erfolgt   die  Sonderung  des  Ectoderms,    in- 
ganz wie  bei  der  Blastodermbildung  der  Insecten  —  zunächst 
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Fig.  150.  Jüngere  Stadien  der  Entwicklung  von  Distiehopora  violacea. 
(Nach  Sydney  J.  Hickson.) 

A  mit  2  Plasmainseln,  in  welchen  sich  Chromatingranula  finden.  Der  Dotter  im 
unteren  Theil  der  Zeichnung  weggelassen. 

B  mehrere  plasmatische  Knoten  im  Reticulum  zum  Theil  mit,  zum  Theil  ohne  Kern. 


Kerne  in  der  oberflächlichen  Plasmaschicht  auftreten  (Fig.  151  Ä)  und 
dann  um  jeden  Kern  eine  entsprechende  Plasmamasse  abgetrennt 
wird  (Fig.  151  B).  Bei  den  Theilungen  dieser  Ectodermzellen  wurden 
Mitosen  beobachtet,  während  bei  den  Kerntheiluugen  imj  inneren  Theil 
des  Syncytiums,  aus  wel- 
chem später  durch  noch  n  -ß  .^ 
nicht  genauer  verfolgte  Um- 
wandlungen  das  Entoderm 

hervorgeht,         amitotische  /T  \  f 

Kerntheilung     wahrschein- 
lich sein  soll. 


Fig.  151.  Zwei  Stadien  der 
Ectodermbildung  von  Distieho- 
pora violacea.  (Nach  Sydney 
J.  Hickson.) 

A  jüngeres,  B  älteres  Stadium. 

Die  Nahrungsdotterkörnchen 
in  A  völlig,  in  B  zum  Theil  weg- 
gelassen. 


Ausser  den  schon  erwähnten  Angaben  haben  wir  noch  hierher 
zu  beziehen  die  Mittheilungen  von  Korotneff  für  Myriothela, 
von  TiCHOMiROFF  (S.  1887)  für  Aglaophenia,  ferner  die  Angaben 
von  Hargitt  (F.  1904)  für  Tubularia  mesembryanthemum 
und  Corydeudrium  parasiticum,  für  Eudendrium  (F.  1904), 
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für  Pennaria  und  für  Clava  leptostyla,  sowie  von  Allen 
(F.  1900)  für  Parypha  (Tubulär! a)  crocea.  Es  muss  erwähnt 
werden,  dass  bei  den  von  Hargitt  untersuchten  Formen  neben  der 
Syncytiumbildung  vielfach  noch  wirkliche  Durchfurchung  des  Eiin- 
haltes  beobachtet  wurde,  so  dass  hier,  wie  auch  bei  anderen  Formen 
verschiedenartige  Entwicklungstypen  neben  einander  vorzukommen 
scheinen. 

10.  Die  Discogastrula. 

Als  Discogastrula  wurde  von  Haeckel  jene  Form  des  zwei- 
schichtigen Keimes  bezeichnet,  welche  bei  discoidal  sich  furchenden 
Eiern  auftritt,  welche  sich  sonach  aus  einer  Discoblastula  hervor- 
bildet. Es  wurde  hierbei  die  Annahme  gemacht,  dass  der  Rand  der 
Keimscheibe  sich  nach  unten  einschlägt  und,  ind^m  er  sich  zwischen 
Keimscheibe  und  Dottermasse  ausbreitet,  schliesslich  zur  Bildung 
einer  unteren  Schicht,  des  Entoderms  führt.  Die  Discogastrula  reprä- 
sentirt  sonach  einen  mützenförmigen  zweischichtigen  Keim,  welcher 
der  ungefurchten  Dotterkugel  aufruht  und  dieselbe  allmählich  um- 
wächst. Der  Rand  dieser  Mütze  wurde  als  Blastoporus  in  Anspruch 
genommen. 

Diesem  abstrahirten  Schema  nähern  sich  in  der  That  die  Ver- 
hältnisse bei  den  Vertebraten,  allerdings  unter  gewissen  Modificationen, 
die  kurz  zu  besprechen  sind.  Wenn  wir  aber  die  Keimblätterbildung 
sämmtlicher  Formen,  die  sich  durch  discoidale  Furchung  auszeichnen 
(Scorpion,  Pyrosoma,  Cephalopoden,  meroblastische  Vertebraten),  be- 
trachten, so  ist  zunächst  hervorzuheben,  dass  die  Verhältnisse  der 
einzelnen  Gruppen  so  verschiedene  sind,  dass  ihre  Unterordnung 
unter  ein  gemeinsames  Schema  nicht  durchführbar  ist.  Wir  müssen 
die  einzelnen  Gruppen  gesondert  besprechen,  können  uns  aber  kürzer 
fassen,  da  wir  bereits  oben  (p.  133  u.  ff.)  einiges  Hierhergehörige  bei- 
gebracht haben. 

Ganz  exceptionell  stehen  die  Scorpione  da,  insofern  bei  ihnen 
die  discoidale  Furchung  nicht  von  der  totalen  inäqualen  hergeleitet 
werden  kann,  sondern  als  ein  specieller  Fall  der  superficiellen  Furchung 
zu  betrachten  ist.  Wir  führen  die  discoidale  Furchung  der  Scorpione 
auf  unseren  Typus  IIb  der  superficiellen  Furchung  (p.  132)  zurück, 
den  wir  als  superficielle  Furchung  mit  vorzeitiger  Entwicklung  des 
Blastoderms  an  der  Ventralseite  des  Eies  bezeichnen,  und  der  sich 
bei  Nebalia,  den  Mysideen,  Cumaceen  und  Isopoden  vor- 
findet (vgl.  bezüglich  der  Entwicklungsweise  dieser  Formen  die  unten 
im  Capitel:  Keimblätterbildung  bei  den  Arthropoden  gegebene  Dar- 
stellung). Dementsprechend  ist  der  Rand  der  Keimscheibe  bei  den 
Scorpion  en  nicht  als  Blastoporus  zu  betrachten.  Die  unteren 
Schichten  der  anfangs  einschichtigen  Keimscheibe  entwickeln  sich 
hier  nicht  vom  Keimscheibenrande  aus,  sondern  durch  einen  Em- 
wucherungsprocess,  welcher  flächenständig,  d.  h.  im  Bereiche  der  Keim- 
scheibe selbst  zur  Entwicklung  kommt.  Die  Stelle  dieser  Ein- 
wucherung  macht  sich  als  ein  in  der  Keimscheibe  excentrisch  gelagerter 
weisslicher  Fleck  (ähnlich  dem  Cumulus  primitivus  der  Spinnen) 
bemerkbar.  Die  excentrische  Lage  dieser  Einwucherungsstelle  kenn- 
zeichnet die  Symmetrieebene  und  das  hintere  Ende  des  scheiben- 
förmigen Embryos.    Die  einwuchernden  Zellen  sondern  sich  frühzeitig 
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in   Dotterzellen,   Entodermzellen,    Mesodermzellen    und   Genitalzellen 
(vgl.  oben  p.  134  u.  ff.)- 

Die  Bildung  der  unteren  Schicht  an  der  ursprünglich  einschichtigen 
Keimscheibe  der  Cephalopoden  lässt  sich  leichter  auf  das  Haeckel- 
sche  Schema  der  Discogastrula  beziehen.  Wir  würden  die  Verhält- 
nisse der  Cephalopodenembryonen  vielleicht  von  den  dotterreicheren 
Keimen  gewisser  Gastropoden  (wie  Nassa  und  Fulgur)  ableiten 
können.  Die  Keimblätterbildung  der  Cephalopoden  beginnt  mit  einem 
Wucherungsprocess  am  Rande  der  Keimscheibe,  durch  welchen  der- 
selbe verdickt  und  mehrschichtig  wird.  Doch  setzt  dieser  Wucherungs- 
process nicht  rings  um  die  Peripherie  der  Keimscheibe  ein ;  es  bleibt, 
wie  wir  durch  die  Untersuchungen  von  Teichmann  (F.  1903)  wissen, 
hiervon  eine  Randpartie  ausgenommen,  welche  den  vorderen  Rand 
der  Embryonalanlage  kennzeichnet.  Die  Wucherungszone  hat  sonach 
hufeisenförmige  Gestalt.  Die  einwuchernden  Zellen  breiten  sich  später 
unter  der  Keimscheibe  aus  und  liefern  das  Entoderm  des  Embryos, 
der  auf  diese  Weise  zweischichtig  wird.  Das  Mesoderm  und  die 
Gruppe  der  Genitalzellen  entstehen  durch  eine  weitere  Einwucherung 
hinten  in  der  Mediane  der  Keimscheibe  (vgl.  oben  p.  140  u.  ff.). 

Recht  unbestimmt  lauten  noch  die  Angaben  über  die  Keim- 
blätterbildung der  Pyrosomen.  Die  Embryonalanlage  ist  hier  von 
Anfang  an  mehrschichtig  und  es  scheint  die  Sonderung  in  Ectoderm, 
Mesoderm  und  Entoderm  durch  eine  Art  Delaminationsprocess  zu 
Stande  zu  kommen  (vgl.  oben  p.  145). 

Die  Vorgänge  der  Gastrulation  an  der  Keimscheibe  der  mero- 
blastischen Vertebraten-Eier  seien  hier  der  Vollständigkeit  halber 
kurz  behandelt.  Sie  haben  in  anerkannten  Werken  der  neueren  Zeit 
eine  ausführlichere  Behandlung  erfahren  (0.  Hertwig,  H.  E.  Ziegler), 
auf  deren  Schilderungen  auch  unsere  hier  gegebene  Darstellung  im 
Wesentlichen  fusst.  Die  Vorgänge,  durch  welche  die  Keimscheibe  der 
Selachier  oder  Teleo stier  in  ein  aus  mehreren  differenten  Lagen 
(Keimblätter)  bestehendes  Gebilde  umgewandelt  wird,  lassen  sich  am 
besten  verstehen,  wenn  man  sie  von  den  Verhältnissen  der  holoblastischen 
Vertebrateneier  herleitet,  und  für  diese  mag  uns  das  viel  untersuchte 
Froschei  als  Paradigma  dienen.  Wie  sich  unter  der  Annahme  einer 
vei"mehrten  Einlagerung  von  Nahrungsdottersubstanzen  aus  dem  totalen 
inäqualen  Furchungsmodus  die  discoidale  Furchung  ableiten  lässt,  ist 
bekannt  genug.  Diese  ballastartige  Einlagerung  führt  zu  einer  be- 
trächtlichen Vergrösserung  der  vegetativen  Hälfte  des  Eies,  welcher 
nun  die  plasmatische  animale  Hälfte  als  K  e  i  m  s  c  h  e  i  b  e  aufruht. 
Sie  verhindert  aber  auch  eine  Durchfurchung  des  vegetativen  Theiles. 
Gefurcht  wird  nur  die  Keimscheibe,  während  in  den  der  Keim  Scheibe 
anliegenden  Theilen  der  ungefurchten  Dottermasse  zerstreute  Furchungs- 
kerne  (gewissermassen  als  Kerne  verschmolzener  Macromeren  zu  be- 
trachten) zur  Beobachtung  kommen.  Die  letzteren  werden  als  Dotter- 
kerne bezeichnet. 

Wir  können  sonach  die  Eier  mit  discoidaler  Furchung  als  Keime 
betrachten,  in  denen  die  bei  total  und  inäqual  sich  furchenden  Eiern 
vorhandene  telolecithale  Anordnung  der  Substanzen  ins  Extrem  ge- 
trieben ist.  Es  wird  aber  für  die  folgenden  Betrachtungen  noch  eine 
Bemerkung  dienlich  sein,  die  wir  schon  auf  das  Amphioxus-Ei 
anzuwenden  hatten  (p.  28).  Das  Verhalten  der  telolecithalen  Eier 
ist  durch  eine  excentrische  Anordnung  der  Nahrungsdottersubstanzen 
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bedingt.  Diese  excentrische  Lage  macht  sich  bei  den  Chordaten 
nach  einer  zweifachen  Richtung  geltend.  Erstens  ist  der  Mittelpunkt 
der  Nahrungsdotteransammlung  (wie  bei  allen  telolecithalen  Eiern)  in 
der  Richtung  gegen  den  vegetativen  Pol  zu  verschoben.  Zweitens 
ist  dieser  Mittelpunkt  seitlich  verschoben,  und  zwar  gegen  jene  Seite, 
welche  wir  als  die  posteroventrale  Seite  des  Keimes  bezeichnen 
müssen  ^).  Diese  Verhältnisse  werden  durch  einen  Blick  auf  Fig.  9, 
p.  27  sowie  auf  die  beistehenden  Erläuterungen  der  Verhältnisse 
des  Amphioxus- Eies  verdeutlicht  werden.  Es  ergiebt  sich  aus 
diesen  Verhältnissen,  dass  alle  jene  Entwicklungsprocesse,  welche  sich 
im  Umkreise  um  die  Hauptaxe  ausbilden  (wie  die  Gastrulaeinstülpung) 
in  der  anterodorsalen  Hälfte  frühzeitig  einsetzen  werden,  während  sie 
in  der  posteroventralen  Hälfte  erst  später  zur  Ausbildung  kommen. 
Die  anterodorsale  Hälfte  des  Keimes,  als  die  plasmareichere,  eilt  in 
der  Entwicklung  der  posteroventralen  Hälfte  voran.  Sie  ist  über- 
haupt reicher  an  plastischen  Fähigkeiten  und  der  vornehmste  Sitz 
aller  Organentwicklung  bei  den  Chordaten. 


Fig.  152.  Fig.  153. 

Fig.  152.  Blastulastadium  von  ßana  fusca  im  Durchschnitt.  (Nach  O.  Hertwig.) 
Vgl.  auch  Fig.  113,  p.  201. 

Fig.  153.  Sagittalschnitt  des  Eies  von  Rana  fusca,  mit  erster  Spur  der  Ur- 
mundanlage.     (Nach  O.  Schultze,   aus  O.  Heetwig's  Lehrbuch.) 

d  Dotterzellen,  welche  gegen  die  Furchungshöhle  emporgehoben  werden,  h  ver- 
dünnter, anterodorsaler  Theil  der  Keimblasenwand,  v  verdickter  posteroventraler  Theil 
der  Keimblasenwand,  u  beginnende  Gastrulaeinstülpung,  rs  Randzone. 

Die  Furchung  der  Amphibien  ist  eine  totale  inäquale.  Sie  schliesst 
ab  mit  der  Herstellung  einer  mehrschichtigen  inäqualen  Coeloblastula 
(Fig.  152)  von  deutlich  bilateral-symmetrischem  Bau  (0.  Schultze). 
Der   Grössenunterschied    zwischen   Macromeren    und   Micromeren   ist 


1)  Wir  Orientiren  das  Amphibienei  in  der  gleichen  Weise  wie  das  Ei  von 
Amphioxus  (vgl.  oben  p.  27),  indem  wir  uns  bezüglich  des  ersteren  an  den  von 
KoPSCH  erbrachten  Nachweis  halten,  dass  der  animale  Eipol  einer  vorderen  Partie 
der  Bauchseite  der  jungen  Larve,  der  vegetative  Pol  dagegen  einer  hinteren  dorsalen 
Partie  entspreche.  Die  Eiaxe  verläuft  sonach  schräg  gegen  die  spätere  Körperlängs- 
axe,  und  wir  müssen  dementsprechend  von  einer  anterodorsalen  und  einer  postero- 
ventralen Eihälfte  sprechen.  JDie  als  erstes  Zeichen  eintretender  Gastrulation  sicht- 
bar werdende  „Sichelrinne"  und  die  hier  sich  bildende  „dorsale  Urmundlippe" 
gehören  der  anterodorsalen  Hälfte  des  Eies  an.  Wir  kommen  auf  diese  Verhältnisse 
noch  später  zurück  und  werden  sie  durch  schematische  Figuren  nach  KoPSCH  er- 
läutern (vgl.  unten  Fig.  158  p.  251). 
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kein  allzu  erheblicher.  Dagegen  ist  der  Dickenunterschied  des 
animalen  und  vegetativen  Theiles  der  Wand  ein  sehr  beträchtlicher. 
Die  Furchungshöhle  ist  dementsprechend  gegen  den  animalen  Pol 
verschoben.  Der  bilaterale  Bau  der  Blastula  ist  daran  kenntlich, 
dass  die  Furchungshöhle  mehr  nach  jener  Seite  rückt,  an  welcher 
die  Gastrulaeinstülpung  zuerst  bemerkbar  wird  (Fig.  153).  Dem- 
entsprechend ist  der  gegenüberliegende  Theil  der  Seitenwand  der 
Keimblase  (entsprechend  der  Stelle,  an  welcher  der  Samenfaden  ein- 
gedrungen ist)  deutlich  verdickt  (Fig.  153  bei  v).  Die  animale  Hälfte 
des  Keimes  ist  durch  Pigment  dunkel  gefärbt,  die  Macromerenpartie 
ist  weisslich.  Die  pigmentirte  Zellenschicht  reicht  seitlich  etwas  über 
den  Aequator  herab  ^).  Die  pigmentirten  Micromeren  gehen  durch 
allmähliche  Uebergänge  in  die  unpigmentierten  Macromeren  über 
und  diese  Zone  wird  nach  Goette  als  Randzone  bezeichnet.  In 
ihr  tritt  die  ringförmige  Gastrulaeinstülpung  auf. 

Würde  sich  nämlich  die  ganze  Macromerenschicht  gleichmässig 
einstülpen,  so  würden  wir  —  vorausgesetzt,  dass  in  der  Furchungs- 
höhle für  eine  solche  Einstülpung  sich  überhaupt  Platz  fände  — 
einen  Urdarm  erhalten,  dessen  Scheitelpartie  sehr  mächtig  ist,  während 
die  Seitenwände,  welche  der  Randzone  entstammen,  geringere  Dicken- 
dimensionen aufweisen  müssten.  Es  zeigt  sich  nun,  dass  die  centrale 
Portion  der  Macromeren  der  Einstülpung  einen  gewissen  passiven 
Widerstand  entgegensetzt  (das  gleiche  Verhalten  ist  bereits  bei 
Amphioxus  zu  beobachten).  Sie  wird  erst  in  späteren  Stadien  ins 
Innere  verdrängt.  Der  Urdarm  ist  dementsprechend  kein  gleich- 
mässig entwickeltes  Gewölbe,  sondern  die  erwähnte  centrale  Partie 
ragt  als  ein  Zapfen  (ähnlich  den  Verhältnissen,  welche  wir  oben 
p.  213  für  Urticina  geschildert  haben)  in  das  Urdarmlumen  hinein. 
Mit  anderen  Worten:  es  muss  sich  hier  eine  ringförmige  Einstülpung 
ausbilden  und  da  —  wie  wir  oben  erwähnt  haben  —  die  antero- 
dorsale  Seite  des  Keimes  in  der  Entwicklung  gegenüber  der  postero- 
ventralen  Seite  vorauseilt,  so  wird  die  ringförmige  Einstülpung  ent- 
sprechend der  anterodorsalen  Seite  des  Eies  zuerst  erscheinen  und 
dort  die  grösste  Mächtigkeit  erlangen,  während  die  posteroventrale 
Seite  an  der  Ausbildung  dieser  Einstülpung  verspätet  und  in  geringerem 
Maasse  sich  betheiligt. 

So  erklären  sich  die  Eigentümlichkeiten  der  Gastrulation  der 
Amphibien.  Das  erste,  was  wir  am  Froschei  von  den  Vorgängen 
der  Gastrulation  beobachten,  ist  das  Auftreten  einer  halbmondförmig 
gekrümmten  Furche  oder  Rinne  {hp  in  Fig.  154  Ä)  an  der  Grenze 
der  pigmentirten  und  der  hellen  Zone,  und  zwar  entsprechend  der 
anterodorsalen  Seite  des  Eies  (Sichelrinne  oder  Rus conische 
Furche).  Indem  sich  diese  Rinne  jederseits  gegen  die  postero- 
ventrale  Seite   verlängert,   nimmt   sie   Hufeisenform   an  (Fig.  154  JB). 


1)  Das  Pigment  findet  sich  hauptsächlich  in  den  oberflächlichsten  Schichten 
der  animalen  Eihälfte  localisirt.  Die  Pigmentvertheilung  ist  eine  derartige,  dass 
ungefähr  ^s  der  Eioberfläche  pigmentirt  erscheinen,  während  Vs  pigmentfrei  bleibt. 
Die  bilaterale  Symmetrie  des  Eies  documentirt  sich  auch  dadurch,  dass  das  helle 
Feld  an  der  anterodorsalen  Hälfte  weiter  gegen  den  animalen  Pol  hinaufreicht  als 
an  der  posteroventralen  (vgl.  die  punktirte  Linie  in  den  Fig.  158  A  und  B).  Hier 
an  der  Grenze  des  hellen  Feldes  in  der  anterodorsalen  Hälfte  entwickelt  sich  jener 
blassgraue  Halbmond,  welcher  der  Lage  nach  an  die  Anlage  der  Neurochordalplatte 
der  Ascidien  erinnert  (n  in  Fig.  13^,  pag.  32), 
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Sie  schliesst  sich  endlich  zu  einer  ringförmigen  Furche  (sogenannter 
Rusconischer  After.  Fig.  154  C  und  D),  welche  nun  den  centralen 
hellen  Dotter  pfropf  allseitig  umschliesst.  Indem  sich  dieser  ring- 
förmige Blastoporus  zusammen  zieht,  verkleinert  sich  das  von  ihm 
umschlossene  Feld  immer  mehr  (Fig.  154  D).  Es  muss  erwähnt 
werden,  dass  diese  Verengerung  des  Blastoporus  hauptsächlich  durch 
ein  Vorwachsen  der  erstentstandenen  anterodorsalen  Urmundlippe 
(unter  Mitwirkung  der  seitlichen  Partien)  zu  Stande  kommt,  während 
die  zuletzt  gebildete  posteroventrale  Lippe  sich,  wie  es  scheint,  nur 
wenig  an  der  Verengerung  des  Urmundes  betheiligt  (vgl.  die  punktirten 
,  Linien     in     Fig.    154  C 


und  U).  Zum  Schluss 
stellt  der  Urmundrest 
einen  median  verlaufen- 
den kleinen  Spalt  dar 
{b-p  in  Fig.  154  E).  In- 
zwischen ist  bereits  die 
Medullarplatte  als  ver- 
dickte Partie  des  Ecto- 
derms  sichtbar  geworden. 
Sie  kennzeichnet  uns  die 
Region  des  Embryos, 
unter  welcher  die  einge- 
stülpte Gastralhöhle  die 
mächtigste  Ausdehnung 
besitzt. 


.-  m/t 


Fig.  154.  Flächenansichten 
des  Froseheies  vom  vegetativen 
Pole  gesehen,  in  aufeinander- 
folgenden Stadien  der  Gastru- 
lation.     Schematisch. 

A  erste  Entstehung  der  Sichel- 
rinne, B  hufeisenföi-miger  Blasto- 
porus, C  und  Z>  ringförmiger 
Blastoporus  (Rusconischer  After), 
D  spaltförmiger  Blastoporusrest. 
In  B — D  ist  die  frühere  Lage 
und  Gestalt  des  Blastoporus 
durch  punktierte  Linien  gekenn- 
zeichnet, hp  Blastoporus,  m^ 
Medullarplatte. 


Ueber  die  Vorgänge  im  Inneren  geben  Sagittalschnitte  die  ent- 
sprechende Auskunft.  Fig.  153  steht  dem  Blastulastadium  noch  un- 
gemein nahe.  Man  erkennt  bei  v  die  posteroventrale  Verdickung  der 
Wand.  Die  gegenüberliegende  Wandpartie  erscheint  dünner.  Ihr 
entspricht  in  der  Uebergangs-  oder  Randzone  eine  kleine  Einbuchtung 
der  Oberfläche,  bei  w,  in  welcher  wir  die  erste  Andeutung  der  Sichel- 
rinne erkennen.  Mit  dieser  Einbuchtung  correspondirt  eine  gegen 
den  animalen  Pol  gerichtete  Bewegung  des  über  ihr  stehenden  Zell- 
materials, welche  durch  eine  leichte  Vorwölbung  der  betreffenden 
Stelle  des  Bodens  der  Furchungshöhle  (bei  d)  gekennzeichnet  wird. 
Ein    Durchschnitt    durch    ein    etwas    späteres    Stadium,    welches    zu 
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experimentellen  Zwecken  einer  leichten  Compression  in  der  Richtung 
vom  animalen  zum  vegetativen  Pole  unterworfen  worden  war  (Fig.  155), 
zeigt  die  Sichelrinne  etwas  vertieft  (bei  gr).  Ihr  entspricht  nun  schon 
ein  deutlicher  in  die  Furchungshöhle  vorragender  Zellkeil  (bei  x). 
Ein  weiterer  Schnitt  (Fig.  156)  bezieht  sich  auf  ein  Stadium,  in 
welchem  der  Blastoporus  bereits  ringförmige  Gestalt  angenommen 
hat.  An  diesem  Schnitt  muss  sonach  die  Gastrularinne  zweimal  ge- 
troffen sein  (bei  dul  und  vul).  Wir  unterscheiden  demnach  hier  eine 
anterodorsale  und  eine  posteroventrale  Urmundlippe.  Betrachten  wir 
zunächst  die  Verhältnisse  im  Bereiche  der  zuerst  entstandenen  antero- 
dorsalen  Urmundlippe  (sogenannte  dorsale  Urmundlippe  der  Autoren, 
dul).  Sie  tritt  uns  nun  in  der  Gestalt  einer  Umschlagsfalte  entgegen. 
Wir  stehen  unter  dem  Eindrucke,  dass  durch  einen  Einstülpungs- 
vorgang ein  Theil  der  kleinzelligen  Partie  der  Randzone  nach  innen 
und  aufwärts  gedrängt   wird.     Von   den  beiden  Blättern   dieser  Falte 


Fig.  155. 


Fig.  155.  Sagittalschnitt  durch 
ein  Ei  von  Rana  fusca,  welches 
bald  nach  der  Befruchtung  zwischen 
zwei  horizontal  gelagerten  Glasplatten 
gepresst  wurde.  Beginn  der  Gastru- 
lation.     (Nach  O.  Heetwig.) 

gr    Gastrularinne,     x     in     die  pj      j^gg^ 

Furchungshöhle  vorgeschobener  Keil 
von  Dotterzellen. 

Fig.  158.     Sagittalschnitt   durch    ein  Ei   von  Rana  fusca.     (Nach  O.  Hertwig.) 

kh  Furchungshöhle,  x  der  Decke  entlang  sich  emporschiebender  Keil  von  Dotter- 
zellen, dul  anterodorsale  Urmundlippe,  vul  posteroventrale  Urmundlippe,  pf  Dotterpfropf, 
ak  Ectoderm. 


dul    pj 


können  wir  nun  das  äussere  als  Ectoderm,  das  innere  als  Entoderm 
in  Anspruch  nehmen.  Dies  letztere  liefert  später  das  dorsale  Dach 
der  Urdarmeinstülpung  (vgl.  Fig.  157).  Die  Urdarmhöhle  ist  noch 
immer  ganz  schmal  und  spaltförmig.  Wenn  sie  sich  erweitert,  was 
nun  bald  eintritt  (Fig.  157),  so  wird  das  epitheliale  Dach  des  Urdarms 
von  der  Macromerenmasse,  welche  den  Boden  des  Urdarms  bildet, 
abgedrängt.  Gleichzeitig  wird  auch  die  Furchungshöhle  mehr  und 
mehr  in  die  Richtung  nach  der  posteroventralen  Seite  verdrängt.  An 
Fig.  156  erkennen  wir  auch,  dass  der  oben  erwähnte  Zellkeil,  welcher 
in  Folge  des  Einstülpungsvorganges  in  die  Furchungshöhle  vorgedrängt 
wurde  (bei  x),  mächtiger  geworden  ist  und  dass  ihm  an  der  gegen- 
überliegenden Seite,  wo  die  Bildung  der  posteroventralen  Urmund- 
lippe durch  Entstehung  einer  noch  ganz  seichten  Einbuchtung  kennt- 
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lieh  geworden  ist  (bei  vul),  ein  ähnlicher  Zellkeil  ins  Innere  sich  vor- 
schiebt. Diese  beiden  an  der  Zeichnung  der  Fig.  156  einander 
gegenüberstehenden  Zellkeile  sind  nur  der  Ausdruck  eines  Vor- 
wucherungsprocesses,  welcher  entsprechend  der  gesammten  Gastrula- 
rinne  stattfindet.  Wir  werden  sonach  uns  vorstellen  müssen,  dass 
ein  ringförmiger  Zellwall  in  die  Furchungshöhle  vordringt. 

Die  Grastrulation  der  Amphibien  steht  zwischen  echter  Einstülpung 
und  einer  soliden  Zelleinwucherung  in  der  Mitte.  Die  stattfindende  Er- 
weiterung der  Urdarmhöhle  muss  man  sich  in  der  Weise  vor  sich  gehend 
denken,  dass  die  Zellen  der  soliden  Einwucherung,  welche  durch  den 
erwähnten  Zellkeil  repräsentirt  ist,  nach  zwei  Richtungen  auseinander 
gedrängt  werden.  Ein  Theil  rückt  gegen  die  Dorsalseite  des  Embryos, 
wo  er  sich  epithelial  zur  Bildung  des  Daches  der  Urdarmhöhle  anordnet. 
Der  andere  Theil  wird  nach  der  Ventralseite  verdrängt  und  bleibt  im 
Zusammenhange  mit  dem  sogenannten  Dotterpfropf.  Manche  Autoren 
betrachten    daher    die    Gastrulation    der  Amphibien    weniger    unter    dem 

Bilde    einer    Einstülpung,     als 
ud  seh  kh  vielmehr  als  einen  Abspaltungs- 

(Delaminations-)  Process  im  Be- 
reiche der  entodermalen  Zell- 
masse (Bkachet).  Doch  ist  durch 
directe  Beobachtung  eine  Zell- 
bewegung im  Sinne  einer  Ein- 
stülpung, ein  Hineinrücken  der 
anfangs  aussen  gelegenen  Zellen 
über  den  Urmuudrand  in  die 
innere  Zellschicht  sichergestellt. 
Ueber  die  späteren  Schick- 
sale der  Furchungshöhle  hier 
nur  kurz  Folgendes.  Sie  wird 
durch  die  Ausbildung  des  er- 
wähnten Zellkeiles  (ringförmige 
Einwucherung)  allmählich  ver- 
drängt. Diese  beiden  Zellkeile 
erscheinen  in  der  Fig.  157  be- 
reits mächtig  entwickelt.  Von 
ihnen  ist  der  dorsale  {dd)  durch 
die  inzwischen  erfolgte  Erweiterung  der  Urdarmhöhle  nun  bereits  zum 
Theile  ausgehöhlt.  Es  resultirt  hieraus,  dass  zwischen  der  Urdarmhöhle 
und  der  Furchungshöhle  nun  nur  noch  eine  ganz  schmale  Zelllamelle 
(sch  in  Fig.  157)  übrig  bleibt.  Diese  Lamelle  soll  in  manchen  Fällen 
durchreissen,  so  dass  der  Rest  der  Furchungshöhle  schliesslich  zur  Ver- 
grösserung  der  Urdarmhöhle  beiträgt  (0.  Schultzb).  In  anderen,  viel- 
leicht häufigeren  Fällen  scheint  die  Furchungshöhle  einfach  durch  die 
Vergrösserung  der  erwähnten  Zellkeile  verdrängt  zu  werden. 

Zum  Schluss  noch  einige  Worte  über  die  Orientirung  der  Stadien 
und  die  hier  verwendete  Bezeichnungsweise  der  Richtungen  des  Frosch- 
embryos. Dieselben  entsprechen  durchaus  den  oben  für  die  Dar- 
stellung der  Amphioxus-  Furchung  in  Anwendung  gebrachten 
(p.  27  u.  ff.,  vgl.  auch  die  Anmerkung  auf  p.  246).  Die  primäre 
Eiaxe  (oder  Furchungsaxe)  des  Froscheies  nimmt  der  späteren  Körper- 
längsaxe  gegenüber  eine  schräge  Lage  ein,  derart,  dass  der  vegetative 


Fig.  157.  Medianschnitt  durch  eine  Gastrula 
des  Frosches.     (Nach  O.  Hertwig.) 

«rf  Urdarmhöhle,  ä;/;  Furchungshöhle,  c^c^antero- 
dorsaler  Dotterzellenkeil,  ak  Ectoderm. 
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Pol  einem  dorsal  nach  hinten  gerückten  Punkte  entspricht,  während 
der  animale  Pol  ventralwärts  vorne  liegt.  Dementsprechend  bezeichnen 
wir  diejenige  Hälfte  des  Eies,  in  welcher  die  „dorsale"  Urmundlippe 
zur  Entwicklung  kommt,  als  anterodorsale  Seite  (in  Fig.  158  Ä  und  B 
theilweise  durch  dunklere  Abtönung  gekennzeichnet),  die  gegen- 
überliegende als  die  posteroventrale.  Die  dorsale  (anterodorsale) 
Urmundlippe  bewegt  sich  bei  ihrem  Vorwachsen  in  der  Richtung  von 


ec 


e^  ud 


fm. 


Fig.  158.  Schemata  der  Materialverschiebungen  während  der  aufeinanderfolgenden 
Stadien  der  Gastrulation  des  Froscheies.  Im  Durchschnitt.  Im  Anschlüsse  an  KOPSCH. 
Die  entsprechenden  Materialportiouen  sind  durch  gleiche  Tönung  geliennzeichnet. 

A  Stadium  8,  B  Blastula  mit  beginnender  Bildung  der  Sichelrinne  (in  A  und  B 
stellt  die  punktirte  Bogenlinie  die  Grenze  des  hellen  Feldes  dar),  C  beginnende  Aus- 
bildung der  posteroventralen  Urmundlippe  vi,  D  und  E  spätere  Stadien  der  Gastrulation, 
E  mit  bereits  entwickelter  Medullarplatte,  deren  Vorderrand  in  mp  kenntlich  ist. 

an  animaler  Pol,  dl  anterodorsale  Urmundlippe,  dp  Dotterpfropf,  ec  Ectoderm, 
en  Entoderm,  fh  FurcTiungshöhle,  K  Zellenkeil  der  anterodorsalen  Hälfte  K'  Zellenkeil 
der  posteroventralen  Hälfte,  mp  Vorderrand  der  Medullarplatte  (sogenannter  querer  Hirn- 
wulst), ud  Urdarmhöhle,  veg  vegetativer  Pol,  vi  posteroventrale  Urmundlippe,  A  Vorder- 
ende, P  Hinterende  der  Körpei'längsaxe. 
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vorne  nach  hinten.  Schliesslich  findet  sich  der  völlig  verengte  Blasto- 
porus  ganz  hinten  an  der  Grenze  von  Dorsal-  und  Ventralseite 
(Fig.  löSE).  Die  posteroventrale  Urmundlippe  hat  zur  Verengerung 
des  Blastoporus  durch  ihr  Vorwachsen  nur  wenig  beigetragen. 

Gegenüber  dieser  durch  die  Eiguren  158  Ä — F  gekennzeichneten 
theoretischen  oder  schematischen  Orientirung  nimmt  das  lebende  Froschei 
zum  Theil  eine  andere,  durch  die  Gewichtsverhältnisse  der  Dottersub- 
stanzen bedingte  Aufstellung  ein.  Da  es  innerhalb  der  gequollenen  Ei- 
büllen  zu  rotiren  vermag,  so  stellt  es  sich  stets  derart,  dass  der  Mittel- 
punkt der  specifisch  schweren  Nahrungsdottermasse  möglichst  weit  nach 
unten  verlagert  wird.  Dementsprechend  stehen  zwar  die  späteren  Ent- 
wicklungsstadien so,  wie  es  unsere  Eig.   158^  andeutet:  die  Dorsalseite 


\. 


Fig".  159.  Schemata  zum  Vergleiche  der  Vorgänge  der  Gastrulation  bei  den 
Amphibien  und  bei  den  Selachiern.  A—C  drei  Stadien  der  Gastrulation  am 
Froschei,  vgl.  Fig.  158.  Die  centrale  Macromerenpartie,  welche  nach  unserer  Auffassung 
der  Dotterkugel  der  Selachier  entspricht,  ist  dunkler  getönt  und  durch  punktirte  Linien 
gegen  die  übrigen  Theile  des  Keimes  ai)gegrenzt.  D — F  die  entsprechenden  Stadien-  des 
Selachierkeimes.  mp  in  Fig.  C  und  F  bezeichnet  den  vorderen  Rand  der  Medullarplatte 
(sog.  querer  Hirnwulst  der  Amphibienembryonen). 

des  Embryos,  welche  die  Urdarmhöhle  in  sich  birgt,  nach  oben,  die 
Ventralseite  mit  ihrer  mächtigen  Dottermasse  nach  unten  gerichtet. 
Die  Eurchungs-  und  Blastulastadien  dagegen  stellen  sich  in  der  ßegel 
mit  dem  animalen  Pol  nach  oben  und  dem  vegetativen  nach  unten  auf. 
Die  primäre  Eiaxe  nimmt  dann  eine  verticale  oder  etwas  schräge  Lage 
ein  (vgl.  Allgem.  Th.,  I.  Absch.,  p.  12  u.  p.  199).  Es  ergibt  sich  hier- 
aus, dass  der  Eroschembryo  während  der  Gastrulation  in  Eolge  der 
Entwicklung  eines  neuen  Hohlraumes  (der  Urdarmhöhle)  um  eine  von 
rechts    nach    links  verlaufende  transversale  Axe   um  mehr  als  90^  rotirt. 
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Wenn  wir  nach  diesen  —  als  Einleitung  gedachten  —  Be- 
merkungen über  die  Gastrulation  des  Araphibieneies  zu  einer  Be- 
trachtung der  Keimblätterbildung  der  Selachier  übergehen,  so 
erinnern  wir  uns  der  Tatsache,  dass  hier  die  Furchung  eine  discoidale 
ist  und  mit  einer  mehrschichtigen  Discoblastula  abschliesst.  Wie  die 
letztere  auf  das  Blastulastadium  der  Amphibien  zu  beziehen  ist,  mag 
durch  die  schematischen  Figuren  159  A  und  D  angedeutet  werden. 
Wir  müssen  annehmen,  dass  ein  Theil  der  Macromerenmasse  des 
Froscheies  bei  den  Selachiern  durch  die  ungefurchte  Dotterkugel 
repräsentirt  wird,  in  welcher  sich  nahe  der  Keimscheibe  in  einer 
Schicht  feinkörniger  Dottersubstanz  zerstreute  Kerne  vorfinden  (dk  in 
Fig.  160,  k  in  Fig.  161),  welche  —  wie  es  scheint  —  an  der  Ent- 
wicklung weiter  keinen  Antheil  nehmen.  Wir  können  diese  kern- 
haltige Dotterschicht  (p  in  Fig.  161)  jener  Schicht  gleichsetzen,  welche 
wir  bei  den  Teleostiern  als  Dottersyn  cytium  oder  Periblast 
bezeichnet  haben  (vgl.  oben  p.  148).  Die  Kerne  sollen  hier  einfach 
als  Dotterkerne  benannt  werden.  Sie  scheinen  verschiedenen 
Ursprungs  zu  sein.  Da  bei  den  Selachiern  physiologische  Poly- 
spermie vorkommt,  ist  ein  Theil  dieser  Kerne  jedenfalls  auf  umge- 
wandelte Neben-Spermakerne  zu  beziehen;  ein  anderer  Theil  stammt 
von  peripheren  Furchungszellen,  und  diese  Partie  würde  als  Periblast- 
kerne  im  engeren  Sinne  zu  bezeichnen  sein.  Sie  lassen  sich  den 
Blastoconen  der  Cephalopoden  vergleichen.  Es  sind  Theile  von 
Blastomeren,  welche  bei  der  Furchung  von  der  gemeinsamen  Dotter- 
masse nicht  abgetrennt  wurden.  Ferner  ist  zu  beachten,  dass  bei 
älteren  Embryonen  einzelne  Zellen  aus  dem  subblastocölen  Entoderm 
(Dotterentoderm)  in  die  Dotterschicht  einwandern,  wodurch  die  Zahl 
der  Dotterkerne  weiter  vermehrt  wird.  Die  ihrer  Genese  nach  ver- 
schiedenen Dotterkerne  lassen  sich  aber  von  einander  nicht  unter- 
scheiden. Jedenfalls  ist  ein  Theil  dieser  Kerne  (die  echten  Periblast- 
kerne)  den  Kernen  der  Macromeren  des  Amphibieneies  gleichzusetzen. 

Wir  werden  annehmen  müssen,  dass  die  ungefurchte  Dotterkugel 
des  Selachier-Eies  nicht  der  ganzen  Macromerenmasse  des  Amphibien- 
embryos gleichzusetzen  ist,  sondern  nur  gewissermassen  deren  centrale 
Partie  repräsentirt,  welche  wir  in  unseren  Schemen  durch  eine  punktirte 
Linie  abgegrenzt  und  durch  dunklere  Tönung  kenntlich  gemacht 
haben  (Fig.  159  Ä~C).  Die  Zellen  der  Uebergangszone  oder  Rand- 
schicht,  welche  bei  der  Gastrulation  der  Amphibien  später  die  mehr- 
fach erwähnten  Keile  liefert,  sind  bei  den  Selachiern  noch  in  der 
Schicht  der  abgefurchten  Zellen  der  Keimscheibe  zu  suchen. 

Im  Speciellen  stellt  sich  uns  das  Blastulastadium  der  Selachier 
unter  folgendem  Bilde  dar  (Fig.  160).  Die  Zellmasse  der  Keimscheibe 
bildet  einen  vielschichtigen  Zellcomplex,  welcher  gewissermassen  in 
ein  Grübchen  an  der  Oberfläche  der  Dottermasse  eingesenkt  ist.  Die 
Zellen  haben  zunächst  noch  nicht  den  Character  von  Epithelzellen. 
Sie  sind  noch  indifferente  „Rundzellen".  Zwischen  der  Zellmasse 
der  Keimscheibe  und  der  Oberfläche*  des  Dottergrübchens  (welche 
durch  die  erwähnte  Periblastschicht  begrenzt  wird)  dehnt  sich  ein 
Hohlraum  aus,  der  als  Keim  höhle  bezeichnet  wird  und  den  wir  als 
Furchungshöhle  in  Anspruch  nehmen  können  (Fig.  160 B).  Diese 
Höhle  dehnt  sich  unter  der  Zellmasse  der  Keimscheibe  nicht  gleich- 
massig  aus.  Man  erkennt  an  Medianschnitten,  dass  sie  mit  ihrer 
mächtigsten   Ausdehnung  nach    der    einen   Seite   verschoben    ist   (in 
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Fig.  160  nach  rechts).     Diese  Seite   der  Keim  Scheibe   entspricht  dem 
späteren   Hinterrande   des  Embryos.     Eine   ähnliche   Excentricität    in 

der  Lage  der  Furchungs- 
f?^"  ^"  <^'^  höhle    haben    wir    auch 

r-?;i?j':'SiSviÄ?ii;^S«^  ■    am       Amphibienembryo 

bemerkt    (Fig.   153    und 
Fig.  159^). 

Die  ersten  Verände- 
rungen an  der  Keim- 
scheibe der  Selachier 
sind  darin  gegeben,  dass 
sie  flacher  wird  und  sich 
mehr  ausbreitet  und  das& 
die  Zellen  ihrer  ober- 
flächlichsten Schicht  sich 
zu  einer  Epithelschicht 
zusammenzuschliessen 
beginnen  (Fig.  161  u.  162). 
Die  erste  Ausbildung 
dieses  oberflächlichen  Epithellagers  erfolgt  an  der  Stelle,  an  welcher 
die  Furchungshöhle  am  weitesten  nach  oben  reicht,  also  in  der  Nähe 
des  hinteren  Randes  der  Keimscheibe,  wo  die  Zellschicht  (das  soge- 
nannte Blastoderm)  am  dünnsten  ist.  Von  dort  aus  schreitet  die  Aus- 
bildung der  oberflächlichen  Epithelschicht  über  die  ganze  Oberfläche 
der  Keim  Scheibe  fort. 


Fig".  160.  Medianschnitt  durch  eine  Keimscheibe 
von  Pristiuriis.  (Nach  EÜCKEKT,  aus  O.  Hert- 
wig's  Lehrbuch.) 

B  Furchungshöhle,  dk  Dotterkerne,  kz  Blastoderm- 
zellen. 
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Fig'.  161.  Medianschnitt  durch  ein  Blastulastadium  des  Zitterrochens  (Torpedo, 
ocellata),  mit  beginnender  Gastruhition.     (Nach  H.  E.  Ziegler.) 

d  Dotter,  fh  Furchungshöhle,  hr  Hinterrand  der  Keimscheibe  mit  beginnender  Ein- 
stülpung, k  Dotterkerne,  p  Periblast,  vr  Vorderrand  der  Keimscheibe. 
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Fig.  162.  Medianschnitt  durch  eine  Keimblase  von  Pristiuru-s  mit  beginnender 
Gastrulaeinstiilpung.     (Naeli   Rückert,  aus  O.  Hertwig's  Lehrbuch.) 

£  Furchungshöhle,  dk  Dotterkerne,  fd  feinkörniger  Dottei-,  gd  grobkörniger  Dotter, 
^id  Urdarm,    V  vorderer,  H  hinterer  Rand  der  Keimscheibe. 
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Gleichzeitig  beginnt  sich  der  Hinterrand  der  Keimscheibe  nach 
innen  und  unten  umzuschlagen  und  damit  setzt  der  Process  der 
Gastrulation  ein  (Fig.  161  bei  lir,  Fig.  162  ud).  Die  so  entstandene 
Gastralhöhle  liegt  also  zwischen  der  eingestülpten  Schicht  (Entoderm) 
und  der  Oberfläche  der  Periblastschicht  (Fig.  163  g). 

fh  vr 


^i& 


Fig.  163.  Mediansehnitt  einer  Keimscheibe  von  Torpedo  ocellata  mit  be- 
ginnender Gastrulation.     (Nach  H.  E.  Ziegler.) 

d  Dotter,  fh  Furchungshöhle ,  g  Gastrulaeinstülpung  am  hinteren  Keimscheiben- 
rande, k  Dotterkerne,  p  Periblast,  vr  vorderer  Keimscheibenrand. 

Wir  müssen  nun  das  Schicksal  jener  Zellen  der  Keirascheibe 
(Blastodermzellen)  ins  Auge  fassen,  welche  in  die  oben  erwähnte 
Epithelschicht  zunächst  noch  nicht  aufgenommen  werden.  Es  sind 
dies  sogenannte  Rundzellen.  Ein  Theil  derselben  legt  sich  an  die 
innere  Fläche  der  Epithelschicht  an  und  nimmt  wohl  an  der  Aus- 
bildung dieses  Epithels  theil,  indem  sich  die  Zellen  später  zwischen 
die  Epithelzellen  eindrängen  und  selbst  zu  Epithelzellen  werden 
(Fig.  162).  Ein  anderer  Theil  dieser  Rundzellen  sammelt  sich  immer 
mehr  an  den  Rändern  der  Keimscheibe  an  (Fig.  163)  und  bildet  dort 
eine  innere  wulstförmige  Verdickung  der  Keimscheibe.  Der  Bau  der 
Keimscheibe  ist  nun  ungefähr  folgender:  sie  besteht  aus  einem  ober- 
flächlichen Epithel,  welches  an  der  hinteren  Seite  nach  innen  um- 
geschlagen ist,  ferner  aus  einer  unter  dem  Epithel  gelegenen  und  den 
ganzen  Rand  des  letzteren  begleitenden  Ansammlung  von  Rundzellen. 
Wie  Medianschnitte  zeigen,  findet  sich  diese  Ansammlung  von  Rund- 
zellen vorne  direct  unter  dem  Keimscheibenrande  {vr  in  Fig.  163), 
während  sie  hinten  sich  an  den  nach  innen  umgeschlagenen ,  also 
entodermalen  Theil  des  Epithels  anschliesst.  Diese  Rundzellenschicht, 
welche  anfangs  also  randständig  ist,  breitet  sich  nun  allmählich  über 
die  Dotteroberfläche  unter  der  Keimscheibe  aus  (Fig.  164),  indem 
sie  von  allen  Seiten  wie  eine  Iris  sich  zusammenzieht  und  so  eine 
zweite   untere   Schicht   der   Keimscheibe  liefert,    welche   wir   als   das 

fh 


Fig.  164.  Medianschnitt  durch  ein  Gastrulastadium  von  Torj^edo  ocellata  im 
Stadium  der  Fig.   165.     (Nach  H.  E.  Zieglek.) 

Rechts  der  hintere  Keimscheibenrand  mit  der  Gastrulaeinstülpung,  links  nahe 
dem  Vorderrande  der  Rest  der  Furchungshöhle  //(.  Unter  derselben  das  subblastocöle 
Entoderm,     Im  Periblast  zahlreiche  Kerne. 
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subblastocöle  En toder m  bezeichnen.  Wir  können  die  Bildung 
des  subblastocölen  Entoderms  als  einen  vom  Rande  der  Keimscheibe 
und  vom  Rande  der  eingestülpten  epithelialen  Entodermschicht  aus- 
gehenden Einwucherungsprocess  bezeichnen.  Derselbe  ist  der  Bil- 
dung der  sogenannten  Keile  in  der  Amphibiengastrula  zu  vergleichen 
(Fig.  159  B  u.  E). 

Wir  wenden  uns  nun  zur  genaueren  Betrachtung  der  Einstül- 
pungshöhle, die  durch  den  epithelialen  Umschlag  am  hinteren  Rande 
der  Keimscheibe  gebildet  wurde.  Durch  sie  wird  daselbst  der  Rand 
der  Keimscheibe  rinnenförmig  ausgehöhlt.  Ursprünglich  handelt  es 
sich  um  eine  sichelförmige  oder  halbmondförmige  Rinne  am  Hinter- 
rande der  Keimscheibe,  welche  man  der  Sichelrinne  des  Amphibien- 
keimes (Fig.  154  A)  gleichsetzen  kann.  Wenn  die  erste  Anlage  des 
Embryos  als  sogenannter  Embryonalschild  kenntlich  wird 
(Fig.  165),  so  bildet  die  gastrale  Einstülpung  hier  eine  besonders  tiefe 
unter  demselben  sich  erstreckende  Bucht,  in  welcher  wir  die  Anlage 
des  eigentlichen  Darmes   des  Embryos    erblicken,   sie   steht   mit   der 
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Fig.  165. 


Fig.  166. 


Fig.  165.     Keimscheibe    vou   Tori^edo    im   Stadium  B.     (Nach  H.  E.  Ziegler.) 
Eingsum  der  Randwulst,  hinten  der  Embiyonalschild,  vorn  (in  der  Zeichnung  oben) 

als  Knopf  der  Rest  der  Furcliungshöhle. 

Fig.  166.     Keimscheibe   von   Torpedo   im   Stadium    C.     (Nach  H.  E.  Zieglee.) 
Aussen  der  Randwulst  mit  beginnender  Blutinselbildung,  vorne  der  Rest  der  Furchungs- 

höhle,  hinten  der  Embiyonalschild. 


sichelförmigen  Rinne  am  Hinterrande  in  continuirlichem  Zusammen- 
hang. Letztere  vergrössert  sich,  indem  nun  auch  die  Seitenränder 
der  Keimscheibe  von  hinten  nach  vorne  zu  rinnenförmig  unterwühlt 
werden.  Man  könnte  richtiger  sagen,  dass  der  Umschlagsprocess  oder 
Einstülpungsprocess,  welcher  zur  Bildung  der  Sichelrinne  führte,  sich 
von  hinten  auf  die  seitlichen  Partien  des  Keimscheibenrandes  fort- 
setzt. Die  Gastrulaeinstülpung  der  Selachier  besteht  sonach  in 
diesen  Stadien  aus  zwei  mit  einander  zusammenhängenden  Partien, 
von  denen  wir  die  unter  dem  Embryonalschild  sich  hinziehende 
Bucht  mit  Ziegler  als  axiale  Gastralhöhle,  die  am  Rande  ent- 
wickelte Sichelrinne  als  periphere  Gastralhöhle  bezeichnen 
(Fig.  167,  ^  u.  ^9^9). 

Das  gesammte  primäre  Entoderm  der  Discogastrula  der  Selachier 
besteht  nun  aus  folgenden  Theilen :  1)  der  epithelialen  Auskleidung 
der   axialen  Gastralhöhle,   2)  der   epithelialen   Auskleidung   der   peri- 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung. 


257 


sich  von  ihr  noch 
Partie  der  Keim- 
oder  knopfförmige 

durch   einen  Ein- 


Es 

Die 


pheren  Gastralhöhle  und  3)  aus  dem  subblastocölen  Entoderm.  Letztere 
Schicht  besitzt  anfangs  noch  nicht  eigentlich  epithelialen  Character. 
Ihre  Zellen  liegen  mehr  gelockert  und  erinnern  an  ein  Mesenchym. 
Diese  Lage  liefert  später  ein  einschichtiges  Epithel,  welches  die 
Dotterkugel  umhüllt  und  als  Dotterepithel  bezeichnet  wird. 

Die  Furchungshöhle  wird  bei  der  Ausbildung  des  subblastocölen 
Entoderms  nicht  vollständig  verdrängt.     Es  erhält 
ziemlich   lange   ein   kleiner  Rest   in   der   vorderen 
Scheibe,   welcher   an   der  Oberfläche   eine   buckel- 
Vorragung  verursacht  (Fig.  164 — 167). 

Das  Entoderm  der  Selachier  entsteht  sonach 
stülpungsprocess  am  hinteren  Rande  der  Keimscheibe  und  durch 
einen  vom  ganzen  Keimscheibenrande  ausgehenden  soliden  Ein- 
wucherungsprocess,  welcher  das  subblastocöle  Entoderm  liefert 
handelt  sich  hier  um  die  Bildung  des  primären  Entoderms. 
nun  bald  einsetzenden  Processe  der 
Mesodermbildung  sollen  im  Folgenden 
an  anderer  Stelle  behandelt  werden. 
Wir  müssten  sonach,  streng  genommen, 
den  ganzen  Keimscheibenrand  als  Blasto- 
porus  bezeichnen.  Es  besteht  allerdings 
bei  manchen  Autoren  eine  gewisse  Nei- 
gung, den  vorderen  Theil  des  Keim- 
scheibenrandes, an  welchem  ein  Um- 
schlag nicht  zu  bemerken  ist,  nicht  zum 
Blastoporus  hinzuzurechnen ,  sondern 
nur  als  „  Um  wachs ungsr and  "  zu 
bezeichnen.  Diese  Scheidung  in  eigent- 
lichen Blastoporus  und  Umwachsungs- 
rand  ist  bei  den  Amnioten,  bei  welchen 
beide  Bildungen  von  einander  getrennt 
sind,  bekanntlich  strenger  durchgeführt. 
Ob  man  bei  den  Selachiern  den  ganzen 
Rand  der  Keim  Scheibe  als  Blastoporus 
betrachtet  oder  nur  jenen  hinteren  Ab- 
schnitt, in  welchem  durch  Umschlag 
ein   epithelial   entwickeltes  Entoderm   zur 


A 


Fiff.  167. 


riss  der  vorstehenden  Figur 


Schematischer  Grund - 
die  Aus- 
dehnung   der    Gastralhöhle    zeigend, 
welche  durch  Tönung  gekennzeichnet 
ist.     (Nach  H.  E.  Ziegler.) 

fh  Eest  der  Furchungshöhle,  g 
axiale  Gastralhöhle,  p2^  periphere 
Gastralhöhle. 


Ausbildung  kommt,  hängt 
davon  ab,  ob  man  zum  Begriffe  eines  Keimblattes  die  epitheliale  Zu- 
sammenordnung seiner  Zellen  für  nöthig  erachtet.  Die  Erfahrungen 
an  vielen  Wirbellosen  zeigen,  dass  das  primäre  Entoderm  in  gewissen 
Stadien  seiner  Entwicklung  mesenchymatischen  Character  besitzen 
kann.  Wenn  wir  sonach  das  subblastocöle  Entoderm  der  Selachier, 
trotzdem  es  nicht  epithelialer  Natur  ist,  als  einen  Theil  des  primären 
Entoderms  anerkennen,  so  werden  wir  jenen  Einwucherungsprocess 
am  Vorderrande  der  Keimscheibe,  welcher  zur  Bildung  dieser  Schicht 
führt,  zur  Gastrulation  hinzurechnen  dürfen  und  sonach  den  ganzen 
Rand  der  Keimscheibe  als  Blastoporus  betrachten.  Unsere  Auffassung 
nähert  sich  sonach  jener  älteren  Anschauung,  welche  Haeckel  zur 
Aufstellung  seines  Schemas  der  Discogastrula  veranlasste. 

Wir  haben  die  vorstehende  Schilderung  der  Vorgänge  bei  den 
Verteb raten,  welche  nur  der  Vollständigkeit  halber  hier  aufge- 
nommen wurde,  hauptsächlich  im  Anschluss  an  die  Darstellungen 
O.  Hertwig's  und  H.  E.  Ziegler's  entworfen,  wenngleich    uns   die 
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betreffenden  Objecte  zum  Theil  auch  durch  eigene  Anschauung  be- 
kannt sind.  Von  einer  Bezugnahme  auf  die  umfangreiche  Litteratur 
des  Gebietes  glaubten  wir  hier  absehen  zu  dürfen  und  sei  diesbezüg- 
lich auf  die  Lehr-  und  Handbücher  der  eben  erwähnten  Autoren 
verwiesen. 

11.  Die  Schicksale  des  Blastoporus. 

Die  Veränderungen,  welche  der  Blastoporus  im  Laufe  der  weiteren 
Entwicklung  der  Gastrulastadien  resp.  der  an  diese  sich  anschliessenden 
Stadien  erleidet,  sind  zum  Theil  Veränderungen  der  Gestalt,  zum  Theil 
Veränderungen  der  Lage.  Als  wichtig  sind  ferner  ins  Auge  zu  fassen: 
die  Verhältnisse  des  Blastöporusrestes  (oder  nach  vollständigem  Ver- 
schluss des  Blastoporus:  dieser  Verschlussstelle)  zu  später  auftretenden 
Bildungen  des  Embryos,  wie  Mund,  After  etc. 

Der  Blastoporus  erfährt  am  Schlüsse  der  Gastrulation  stets  eine 
beträchtliche  Verengerung,  welche  in  der  überwiegenden  Mehrzahl  der 
Fälle  zu  einem  vollständigen  Verschlusse  dieser  Oeffnung  führt.  Es 
wird  dann  der  Urdarm,  wenn  er  durch  Invagination  gebildet  wurde, 
zu  einem  geschlossenen  Säckchen.  In  jenen  Fällen,  in  denen  die 
Entodermanlage  —  wie  etwa  bei  Epibolie  —  von  vornherein  eines 
Lumens  entbehrt,  stellt  sie  sodann  einen  vom  Ectoderm  abgesonderten, 
im  Inneren  des  Embryos  gelegenen  Zellklumpen  dar.  lieber  die  Ur- 
sachen, welche  in  den  meisten  Fällen  der  Entwicklung  zu  einem  voll- 
ständigen Verschluss  des  Urmundes  führen,  sind  wir  nichts  Bestimmtes 
auszusagen  in  der  Lage.  Sie  müssen  wohl  irgendwie  in  der  Oeconomie 
der  Entwicklungsvorgänge  zu  suchen  sein.  Wir  sind  geneigt,  jene 
Fälle,  in  denen  der  Urmund  sich  dauernd  als  Schlundpforte  oder  als 
After  erhält,  als  die  ursprünglicheren  zu  betrachten.  Denn  es  ist 
nicht  vorzustellen,  wie  irgend  eine  Form,  bei  welcher  der  Darm  in 
keiner  Communication  mit  dem  umgebenden  Medium  stand,  lebens- 
fähig sein  konnte. 

Im  Uebrigen  messen  wir  der  Frage,  ob  und  bei  welchen  Formen 
sich  der  Urmund  als  durchgängige  Oeffnung  erhält,  oder  ob  er  voll- 
ständig verschlossen  wird,  während  nachträglich  durch  secundären 
Durchbruch  an  derselben  Stelle  die  Durchgängigkeit  des  Darmes  wieder 
hergestellt  wird,  keine  allzu  grosse  Bedeutung  bei.  Die  Verhältnisse 
schwanken  diesbezüglich  oft  bei  nahe  verwandten  Formen.  Der  Ur- 
mund scheint  als  Schlundpforte  bei  einigen  Actinien  erhalten  zu  bleiben, 
so  bei  Cerianthus  und  bei  Urticina.  Ferner  soll  er  nach  Hein 
bei  Aurelia  erhalten  bleiben.  Dagegen  wurde  die  Angabe  Kowa- 
levsky's,  dass  das  Prostoma  bei  Pelagia  sich  erhalte,  von  Goette 
als  irrthümlich  zurückgewiesen.  Es  erhält  sich  der  Urmund  ferner 
als  Schlundpforte  bei  den  Nemertinen  und  bei  Phoronis,  bei 
den  meisten  Oligochäten,  sowie  bei  manchen  Polychäten 
(Eupomatus)  und  Mollusken.  Bei  den  meisten  Echinodermen 
bleibt  der  Urmund  als  After  erhalten.  Eine  Ausnahme  macht  hier 
Comatula,  bei  welcher  Form  ein  Verschluss  des  Blastoporus  (wie 
auch  bei  B  a  1  a  n  o  g  1  o  s  s  u  s)  eintritt. 

Wenn  wir  die  Frage  nach  der  Art  des  Urmundverschlusses  ins 
Auge  fassen,  so  werden  wir  bereits  dazu  geführt,  die  Lagebeziehungen 
des  Urmundes,  seine  Relation  zu  den  Axen  und  Richtungen  des  Körpers 
ins  Auge  zu  fassen.  Der  Urmundverschluss  kann  concentrisch  oder 
excentrisch  vor  sich  gehen.   Ein  concentrischer  Verschluss  des  Blasto- 
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porus,  durch  gleichmässiges  Vorrücken  aller  seiner  Ränder  verursacht, 
kann  natürlich  nur  bei  Formen  vorkommen,  bei  denen  der  Urmund- 
rest  schliesslich  genau  dem  vegetativen  Pole  entspricht,  bei  denen  so- 
nach die  primäre  Eiaxe  mit  der  späteren  Körperlängsaxe  zusammen- 
fällt. Dies  ist  bei  den  Cölenteraten  der  Fall,  welche  in  diesem 
Sinne  von  Hatschek  als  Protaxonia  bezeichnet  wurden.  Bei  den 
Cnidaria  entspricht  der  Blastoporus  resp.  die  Stelle  seines  erfolgten 
Verschlusses  dem  beim  Schwimmen  nach  hinten  gerichteten  Ende  der 
Planulalarve  und  an  dieser  Stelle  wird  später  der  definitive  Mund 
gebildet.  Der  Blastoporus  entspricht  bei  den  Hydroiden  direct 
der  Stelle  des  definitiven  Mundes,  während  er  bei  jenen  Cnidariern, 
denen  ein  ectodermales  Schlundrohr  zukommt  (wie  bei  den  Anthozoen) 
an  jener  Stelle  zu  suchen  ist,  an  welcher  das  Schlundrohr  in  den 
Mitteldarm  übergeht,  also  am  inneren  Ende  des  Schlundes  (Schlund- 
pforte Hatschek).  Bei  den  Ctenophoren  entspricht  der  Blasto- 
porus der  Uebergangsstelle  vom  Magen  in  den  Trichter. 

Bei  Hydra  soll  nach  den  übereinstimmenden  Angaben  von  Kleinen- 
BEEG  und  Brauer  (P.  1891)  der  definitive  Mund  seiner  Lage  nach  dem 
animalen  Eipole  entsprechen  —  eine  schwer  verständliche  Ausnahme  unter 
den  Cnidariern. 

Den  Verhältnissen  der  Protaxonia  schliesst  sich  auch  Balano- 
glossus  an.  Hier  entspricht  die  Stelle  des  allseitig  concentrisch  sich 
schliessenden  Urmundes  dem  späteren  Hinterende  des  Körpers,  an 
welcher  der  After  zum  Durchbruch  kommt.  Die  Vorgänge  bei  der 
Entwicklung  der  Chätognathen  (Sagitta)  sind  uns  nicht  ganz  klar 
geworden.  Hier  scheint  das  Stomodaeum  durch  Einstülpung  am  ani- 
malen Pole  (oder  doch  in  der  Nähe  dieses  Poles)  gebildet  zu  werden, 
während  die  Stelle  des  erfolgten  Urmundverschlusses  dem  vegetativen 
Pole  entspricht.  Es  wäre  noch  einer  weiteren  Untersuchung  anheim- 
gegeben, ob  diese  Stelle  bei  den  späteren  Entwicklungsvorgängen, 
welche  zur  Ausbildung  der  Schwanzregion  hinüberführen,  eine  Ver- 
lagerung erleidet  derart,  dass  dann  (ähnlich  wie  bei  den  Chordaten) 
die  definitive  Afteröffnung  mit  der  Stelle  des  erfolgten  Urmund- 
verschlusses zusammenfällt.  Auch  die  neueren  Untersuchungen  von 
DoNCASTER  (F.  1902)  haben  bezüglich  dieses  Punktes  keine  voll- 
ständige Klarstellung  gebracht,  wenngleich  aus  seinen  Mitteilungen 
Andeutungen  bezüglich  einer  späteren  ventralen  Verlagerung  des 
Blastoporus  zu  ersehen  sind. 

Bei  den  Echinodermen  geht  —  wie  oben  erwähnt  —  aus 
4em  Blastoporus  ausschliesslich  die  Afteröftnung  hervor.  Auch  hier 
wird  durch  secundäre  Wachsthumsdifferenzen  die  Analöffnung  bei  der 
Ausbildung  der  Larvenform  nach  der  Ventralseite  verlagert. 

Auch  bei  den  Chor  daten  geht  aus  der  Verschlussstelle  des  Blasto- 
porusrestes  schliesslich  die  Afteröffnung  hervor.  Hier  wird  durch 
das  Auswachsen  der  Schwanzregion  der  ursprünglich  dorsal  gelegene 
Blastoporusrest  secundär  nach  der  Ventralseite  verlagert.  Bezüglich 
dieser  Verhältnisse  haben  besonders  die  von  F.  Ziegler  mitgeteilten 
Oberflächenbilder  von  Froschembryonen  klärend  gewirkt.  Es  muss  er- 
wähnt werden,  dass  bei  der  median  erfolgenden  Verwachsung  der  beiden 
Schwanzknospen  der  zwischen  ihnen  gelegene  spaltförmige  Blasto- 
porusrest biscuitförmig  eingeschnürt  wird,  so  dass  schliesslich  zwei 
kleine  Oeffnungen  übrig  bleiben,  von  denen  die  ventral  gelegene  zum 
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After,  die  dorsale  zum  Neurointestinalcanal  wird.  Es  geht  sonach 
bei  den  Chordaten  nicht  bloss  der  After,  sondern  auch  der  post- 
anale Darmabschnitt  und  der  ganze  Neurointestinalcanal  aus  dem 
Blastoporusrest  hervor. 

Die  hier  nur  flüchtig  berührten  Vorgänge  des  Verschlusses  des 
letzten  Blastoporusrestes  bei  den  Amphibien  deuten  darauf  hin, 
dass  bei  den  Chordaten  der  Verschluss  des  Urmundes  durch  Aus- 
bildung einer  medianen  Verwachsungsnaht  (Gastrularaphe)  erfolgt. 
Wir  werden  in  einem  späteren,  der  Amphioxus-  und  Ascidien- 
entwicklung  gewidmeten  Capitel  auseinandersetzen,  dass  und  warum 
wir  dieser  Ansicht  sind,  welche  —  von  Hatschek  für  Amphioxus 
begründet  —  später  in  der  sogenannten  Concrescenz-  oder  Ur- 
mundtheorie  fortlebte.  Der  Blastoporus  der  Chordateu  gehört  ur- 
sprünglich der  Dorsalseite  des  Embryos  an.  Seine  dem  Verschluss 
vorhergehende  Verengerung  erfolgt  —  wie  man  bei  Amphioxus,  den 
Aseiden  und  den  Amphibien  sehen  kann  —  derart,  dass  die  sich  ver- 
engernde OefFnung  immer  ungefähr  kreisförmige  Gestalt  (Fig.  168  A) 


V 


'^  am.  

Flg.  168.  Schematische  Darstellung  des  Urmundverschlusses  bei  holoblastischen 
Chordaten  (Amphioxus,  Amphibien  etc.). 

A  Die  punktirten  Linien  kennzeichnen  die  Ausdehnung  des  Urmundes  in  vier 
aufeinanderfolgenden  Stadien  [1,  2,  3,  4).  B  Schema  der  supponirten  Bildung  einer 
dorsomedianen  Gastrularaphe. 

an  animaler  Pol,  b  anterodorsale  Urmundlippe,  h'  posteroventrale  Urmundlippe, 
h  hinten,  v  vorn,  veg  vegetativer  Pol.  Man  vergleiche  oben  Fig.  154  p.  248  und  Fig.  158 
p.  251. 

beibehält  (nur  in  den  letzten  Stadien  wird  sie  bei  den  Amphibien, 
wie  erwähnt,  spaltförmig).  Der  Urmundverschluss  erfolgt  also  hier 
practisch  oder  thatsächlich  so,  wie  wenn  eine  Iris  sich  allmählich 
contrahirte.  Aber  diese  Contraction  ist  eine  excentrische.  Sie  erfolgt 
so,  wie  wenn  der  Irisrand  an  einer  ganz  bestimmten  Stelle,  nämlich 
ganz  hinten  (Fig.  168  bei  h')  (posteroventrale  Urmundlippe,  ventrale 
Urmundlippe  der  Autoren),  durch  eine  Synechie  festgehalten  wäre.  An 
dieser  excentrisch  erfolgenden,  kreisförmigen  Verengerung  des  Blasto- 
porus ist  die  vordere  (dorsale  Urmundlippe  der  Autoren,  richtiger 
anterodorsale)  UrmundHppe  (Fig.  168  h)  durch  starkes  Vorwachsen  be- 
theiligt. Es  betheiligen  sich  daran  auch  die  beiden  seitlichen  Ur- 
inundlippen,  während  die  hintere  UrmundHppe  (die  ventrale,  richtiger 
posteroventrale  Urmundlippe)  mehr  oder  weniger  stationär  bleibt.  Die 
bei  diesem  hier  characterisirten  Urmundverschluss  vor  sich  gehenden 
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Materialverschiebungen  sind  jedoch  derartige,  wie  wenn  sich  der  Blasto- 
porus  längs  einer  dorsoniedian  gelegenen  Gastrularaphe  durch  Ver- 
wachsung seiner  seitlichen  Känder  verschliessen  würde  (Fig.  1685). 
Für  diese  letztere  hier  theoretisch  supponirte  Art  des  Urmund- 
verschlusses  sprechen  auch  die  Beobachtungen  0.  Hertwig's  über 
künstlich  erzeugte  Asyntaxia  medullaris  (Spina  bifida)  an  Amphibien- 
embryonen, welche  man  allerdings  —  aber  nach  unserer  Ansicht  mit 
weniger  Berechtigung  —  auch  in  anderem  Sinne  zu  deuten  versucht 
hat.  Eine  ähnliche,  in  das  gleiche  Gebiet  der  Erscheinungen  gehörige 
Abnormität  hat  neuerdings  Legros  auch  für  Amphioxus  be- 
schrieben. 

Fassen  wir  unsere  Ansichten  über  die  Art  des  Urmundverschlusses 
bei  den  Chordaten  kurz  zusammen,  so  können  wir  sagen:  der  Ur- 
mund  der  Chordaten  gehört  ursprünglich  der  Dorsalseite  an.  Er  ver- 
schliesst  sich  von  vorn  nach  hinten  längs  einer  dorsomedianen  Ver- 
wachsungsnaht. Sein  letzter  Rest  liefert  den  Neurointestinalcanal  und 
den  After. 


a/n. 


Figr.  169.     Schemata    des  Urmundverschlusses  bei  Anneliden    und  Mollusken. 

^i  mit  weitem  Urmund  h  h\  B  mit  grösstentheils  durch  Ausbildung  einer  ventralen 
Gastrularaphe  n  n'  verschlossenem  Urmund.  an  animaler  Pol,  b  ventrale  Urmundlippe, 
h'  dorsale  Urmundlippe,  d  dorsal,  in  Stelle  des  Mundes,  n  vorderes  Ende,  n'  hinteres 
Ende  der  Gastrularaphe,  pp'  Prototroch,  v  ventral,  veg  vegetativer  Pol. 

Man  vergleiche  Fig.  52  p.  88  und  Fig.  54  p.  91. 


Wir  haben  hier  eine  Reihe  von  Formen  kennen  gelernt,  bei 
denen  der  Urmund  keinerlei  Beziehungen  zur  definitiven  Mundöflfnung 
erkennen  lässt.  Dagegen  sind  immer  Beziehungen  zur  Afteröftnung 
vorhanden.  Es  sind  dies :  die  Enteropneusten,  die  Chäto- 
gnathen,  die  Echinodermen  und  die  Chordaten.  Diese 
Gruppen  wurden  neuerdings  auf  Grund  des  erwähnten  Verhaltens  von 
Grobben  als  Deuterostomia  zusammengefasst. 

Ganz  anders  liegen  die  Verhältnisse  in  einer  zweiten  grossen 
Reihe  von  thierischen  Formen,  welche  sich  um  die  Abtheilungen  mit 
Spiraltypus  der  Furchung  herum  gruppiren.  "Wir  schildern  die  Ver- 
hältnisse zunächst,  wie  sie  für  die  Anneliden  und  Mollusken 
als  typisch  erachtet  werden  können.  Hier  erleidet  der  Blastoporus, 
welcher  ursprünglich  als  eine  weite,  den  vegetativen  Pol  umgebende 
Oeflfnung  angelegt   wird  (Fig.  169^),  im  Verlaufe   der  weiteren  Ent- 
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Wicklung  eine  Verlagerung  nach  der  Ventralseite  (Fig.  169  B).  Diese 
Verlagerung  ist  auf  ein  stärkeres  Anwachsen  der  Rückenpartien  des 
Embryos,  speciell  jener  Theile  des  Ectoderms,  welche  zwischen  Pro- 
totroch  und  Blastoporus  die  Dorsalseite  einnehmen  (entsprechend  der 
Linie  p' b'  in  Fig.  169^)  zurückzuführen.  Es  sind  dies  jene  Ecto- 
dermpartien,  in  denen  bei  den  Mollusken  die  Schalendrüse  zur  Ent- 
wicklung kommt  und  welche  bei  den  Anneliden  von  der  sattelförmigen 
somatischen  Platte  eingenommen  sind.  Im  Wesentlichen  handelt  es 
sich  um  eine  stärkere  Wachsthumstendenz  der  dem  D- Quadranten 
angehörigen  Ectodermpartien,  vor  allem  der  Nachkommen  des  ersten 
Somatoblasten  2d,  dessen  Descendenten  ja  die  somatische  Platte  liefern. 

Der  auf  diese  Weise  nach  der  Ventralseite  verlagerte  Blastoporus 
schliesst  sich  von  hinten  nach  vorn  längs  einer  median  verlaufenden 
Verwachsungsnaht  (w  n'  in  Fig.  169  B).  Die  eingehendsten  und  lehr- 
reichsten Beobachtungen  über  diesen  Process  sind  die  von  Wolte- 
reck (F.  1904)  mitgetheilten  über  Polygordius.  Wenn  der  Ver- 
schluss des  Blastoporus  bereits  ziemlich  weit  gediehen  ist,  so  werden 
im  Bereiche  seines  am  längsten  offen  bleibenden  vorderen  Endes 
(min  Fig.  169 B)  Ectodermzellen  (dem  dritten  und  bei  vielen  Formen 
auch  dem  zweiten  Quartett  angehörig)  eingestülpt,  wodurch  das 
Stomodaeum  und  der  definitive  Mund  gebildet  wird.  Es  entspricht 
sonach  jene  vorderste  Partie  des  Blastoporus  hier  der  späteren 
Schlundpforte.  Theoretisch  aber  reicht  der  ganze  Blastoporus  resp. 
die  durch  seinen  Verschluss  erzeugte  Verwachsungsnaht  bei  diesen 
Formen  vom  Munde  längs  der  ventralen  Mittellinie  bis  zur  After- 
öffnung. Dass  auch  die  letztere  resp.  das  zur  Proctodaeumeinstülpung 
werdende  Analfeld  von  Ectodermzellen  geliefert  wird,  welche  ur- 
sprünglich dem  Blastoporusrande  angehören,  geht  besonders  aus  den 
Beobachtungen  von  Child  (F.  1900)  für  Arenicola  hervor,  bei 
welcher  Form  die  Entstehung  des  Analfeldes,  an  welcher  sich  auch 
die  kleine  „Analzelle"  2d^-^  betheiligt  (Fig.  49,  p.  82),  genauer  ge- 
schildert wurde.  Letztere  gehört  aber,  wie  auch  die  Zelle  M  =  4d 
dem  ursprünglich  dorsal  gelegenen  Blastoporusrande  an,  welcher 
durch  die  oben  geschilderte  Verlagerung  des  Urmundes  später  zur 
■hinteren  Urmundlippe  wird. 

Viele  Gruppen  der  Bilaterien  erleiden  Veränderungen  des 
Blastoporus,  welche  den  hier  geschilderten  im  Wesentlichen  durchaus 
gleichen.  Es  sind  dies  die  Turbellarien,  Nemertinen,  Nema- 
toden, Rotiferen,  Anneliden  und  Mollusken  (mit  Ausnahme 
der  Cephalopoden).  Ihnen  schliessen  sich  auch  Phoronis  und  die 
B r a c h i 0 p 0 d e n  an,  und  man  wird  auch  die  Bryozoen  (sowohl  die 
Ectoprocten  als  die  Entoprocten)  hierher  zu  rechnen  haben.  Grobben 
liat  diese  ganze  Gruppe  als  Protostomia  zusammengefasst. 

III.  Die  Typen  der  Mesodermbildung. 

1.  lieber  Mesodermbildung  im  Allgemeinen. 

Was  wir  als  Mesoderm  oder  mittleres  Keimblatt  be- 
zeichnen, ist,  wie  wir  bereits  oben  (p.  181)  hervorgehoben  haben, 
keine  genetische  Einheit.  Dieser  Ausdruck  ist  vielmehr  nur  ein 
Sammelname  für  die  bei  den  verschiedenen  Metazoengruppen  vor- 
kommenden Primäranlagen  einer  mittleren  Körperschicht,  aus  welcher 
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sich  die  meisten  der  zwischen  der  Epidermis  und  dem  Mitteldarm- 
epithel gelegenen  Organanlagen  herausgestalten.  Ausgenommen  ist 
die  Anlage  des  Nervensystems,  welche  dem  Ectoderm  entstammt,  die 
Anlage  der  Chorda  dorsalis,  welche  wir  dem  Entoderm  zurechnen, 
ferner  die  Anlage  verschiedener  Darmderivate:  der  Verdauungsdrüsen  i 
<les  Darms,  der  Malpighi'schen  Gefässe  etc.  Wir  bezeichnen  als 
Mesoderm  die  gemeinsame  Anlage  für  alle  dem  Cölom  zugehörendeu 
und  von  ihm  sich  ableitenden  Bildungen,  also  vor  Allem  die  Körper- 
und  Darmmuskulatur,  die  Gonaden  und  die  Nieren.  Ferner  ge- 
hören hierher  die  Anlagen  der  Bindesubstanzen,  des  Blutes  und  des 
Blutgefässsystems. 

Wenn  wir  den  Ausdruck  „Mesoderm"  als  einen  Sammelnamen 
für  genetisch  differente  Bildungen  bezeichnen,  so  soll  damit  nicht 
zum  Ausdruck  gebracht  werden,  dass  wir  an  eine  Auflösung  des 
Mesodermbegriffes  im  Sinne  der  bekannten  Ausführungen  Kleinen- 
berg's  denken.  Unser  Standpunkt  wird  durch  die  hier  folgenden 
Auseinandersetzungen  näher  gekennzeichnet  werden.  Nur  insoweit 
die  ganze  Gruppe  der  Metazoen  in  Frage  kommt,  fehlt  dem  Meso- 
derm das  Kennzeichen  genetischen  Zusammenhanges.  Dagegen  wird 
es  sich  ergeben,  dass  wir  es  in  den  unter  diesen  Namen  bezeichneten 
Anlagen  mit  Bildungen  zu  thun  haben,  die  in  einzelnen  grossen 
Stämmen  der  Metazoen  wohl  auf  gemeinsamen  Ursprung  zurück- 
gehen. So  sind  wir  der  Ansicht,  dass  das  Mesoderm  aller  Formen 
mit  Spiraltypus  der  Furchung,  also  der  Turbellarien,  Nemer- 
tinen,  Mollusken  und  Anneliden,  denen  wir  auch  alle 
Arthropoden  anschliessen,  eine  in  allen  diesen  Gruppen  homologe 
Bildung  darstellt,  oder  um  es  genauer  auszudrücken,  dass  der  larvale 
Mesoblast  (Ectomesoderm)  aller  dieser  Formen,  wo  er  sich  überhaupt 
findet,  auf  gemeinsamen  Ursprung  zurückzuführen  ist,  und  dass 
andererseits  das  entodermale  Mesoderm  aller  dieser  Formen,  also  die 
Anlage  der  Mesodermstreifen,  auch  wieder  eine  genetische  Einheit 
darstellt.  Ebenso  kann  es  als  wahrscheinlich  gelten,  dass  die  Entero- 
cölbildungen  von  Sagitta,  der  Enteropneusten ,  der  Echino- 
dermen  und  Chordaten  gemeinsamen  Ursprungs  sind.  Es  sind 
hiermit  zwei  grosse  Stämme  des  Thierreiches  gekennzeichnet,  welche 
schon  von  Goette  als  Einheiten  erfasst  und  neuerdings  von  Grobben 
als  Protostomia  und  Deuterostomia  auseinander  gehalten 
werden. 

Das  Mesoderm  kann  entweder  dem  primären  Ectoderm  oder  dem 
Entoderm  entstammen.  Es  zerfällt  sonach  mindestens  in  zwei  For- 
mationen von  verschiedenem  Ursprung,  die  wir  als  Ectomesoderm 
(larvaler  Mesoblast  der  Autoren)  und  Entomesoderm  bezeichnen. 
Ob  das  letztere  für  sich  eine  genetische  Einheit  darstellt,  ist  mit 
Rücksicht  auf  seine  in  den  verschiedenen  Gruppen  recht  verschiedene 
Bildungsweise  zum  Mindesten  noch  zweifelhaft. 

3.  Das  Ectomesoderm. 

Das  Ectomesoderm  entstammt  dem  primären  Ectoderm  und 
liefert  überwiegend  mesenchymatische  Muskelzellen  und  Bindegewebe. 
Es  findet  sich  in  den  verschiedenen  Stämmen  der  sogenannten  Cöl- 
enteraten,  und  ferner  in  der  Gruppe  der  Protostomia  (Grob- 
ben),   also    bei   den    Platyhelminthen,    den    Rotatorien, 

Korsclielt-Heider,   Lehrbuch.  Allgemeiner Theil.  IV.  Liefg.  l.u.2.Aufl.  18 
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Nematoden,  Anneliden  und  Mollusken.  Andeutungen  davon 
sind  auch  bei  den  Arthropoden  zu  vermuthen,  doch  noch  nicht 
mit  voller  Sicherheit  erkannt. 

Bei  den  S  p  o  n  g  i  e  n  stehen  die  Plattenepithelien  ,  welche  die 
•  Körperoberfläche  und  das  Canalsystem  (mit  Ausnahme  der  Wimper- 
körbe) bekleiden,  in  so  innigen  Beziehungen  zu  den  mesenchymatischen 
Bindegewebsschichten  des  Körpers,  dass  man  von  einer  Scheidung  in 
Ectoderm  und  Mesoderm  hier  nicht  sprechen  kann,  sondern  beide 
Körperschichten  als  ein  gemeinsames  Dermallager  zusamraenfasst. 
Aus  dieser  Schicht  geht  eigentlich  der  ganze  Spongienkörper  hervor, 
mit  Ausnahme  der  Kragenzellenepithelien,  welche  die  Geisseikammern 
auskleiden.  Sie  liefert  das  oberflächliche  Plattenepithel,  die  Platten- 
epithelien des  Canalsystem s,  das  Bindegewebe,  die  Skeletbildner  und 
die  Geschlechtszellen.  Es  ist  gewiss  nicht  ohne  Bedeutung,  dass  hier 
wie  bei  den  übrigen  Cölenteraten  die  mesenchymatischen  Gewebe  der 
oberflächlichen  oder  äusseren  Körperschicht  entstammen.  Im  Uebrigen 
verweisen   wir   auf  unsere   weiter   unten   zu    gebenden 


Ausführungen 


über  die  Keimblätterbildung  der  Poriferen. 

Auch  bei  den  Cnidaria  ist  vielfach  eine  Scheidung  von  Ecto- 
derm und  Mesoderm  noch  nicht  durchgeführt  oder  kaum  angedeutet. 
Die  Hydroiden  bestehen,  streng  genommen,  nur  aus  den  beiden 
primären  Keimblättern :  Ectoderm  und  Entoderm.  Doch  macht 
Brauer  mit  Recht  darauf  aufmerksam,  dass  man  die  sogenannten 
interstitiellen  Zellen,  welche  sich  zwischen  den  basalen  Enden  der 
Epithelzellen  des  Ectoderms  vorfinden  und  welche  auch  die  Gonaden 
liefern,  als  Vorläufer  eines  noch  nicht  zur  Sonderung  gelangten 
Mesoderm s  betrachten  kann. 

Schärfer  ausgeprägt  ist  die  Scheidung  von  Ectoderm  und  Meso- 
derm bei  den  Anthozoen,  welche  bekanntlich  zwischen  Ectoderm 
und  Entoderm  eine   oft  recht  derbe   und  bei  den  Octactinien  mit 

Skeletkörpern  durchsetzte  Bindege- 
websschicht  besitzen.  Diese  Schicht 
entstammt  nach  den  Untersuchungen 
von  KowALEvsKY  uud  Marion  dem 
Ectoderm  (Fig.  170).  Das  primäre 
Ectoderm  wird  hier  zunächst  durch 
Zellvermehrung  in  ein  mehrschich- 
tiges Epithel  umgewandelt.  Hier- 
auf erfolgt  die  Ausscheidung  einer 
Gallertsubstanz  zwischen  die  Zellen 
der  tieferen  Schichten,  welche  hier- 
durch den  Zusammenhang  unter 
einander  verlieren  und  immer  mehr 
Spindel-  oder  Sternform  annehmen 
(Fig.  170).  Durch  diesen  Process 
Ectoderm  zwei  diff"erente  Schichten 
Epithel   des   definitiven   Ectoderms, 


Fig.  170.  Schnitt  durch  die  Körper- 
wand eines  jungen  festsitzenden  Stadiums 
von  Sympodium  coralloides.    (Nach 

KOWALEVSKY    und    MAKION.) 

ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  g  Gallerte, 
sp  erste  Anlage  der  Kalkspicula  in  Zellen 
des  sich  bildenden  Mesodernis.         ' 


aus    dem    primären 
eine   oberflächliche :   das 


mehr  den  Character  eines  gallertigen 
nun  an  als  E  c  t  o  m  e  s  o  d  e  r  m  be- 


gehen   also 

hervor ; 

und  eine  untere,  welche  immer 

Bindegewebes   annimmt   und   von 

zeichnet  werden  kann. 

Dagegen  sollen  die  Mesenchymzellen  in  der  Schirmgallerte  der  acra- 
speden  Medusen  nach  Beobachtungen  von  Claus  1890  an  Scyphistomen 
von  Cotylorhiza  entodermalen  Ursprungs  sein. 
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Ungemein  mächtig  entwickelt  ist  bekanntlich  die  Mesoderm schiebt 
der  Ctenophoren,  welche  hier  einen  hohen  Grad  von  histologischer 
Differenzirung  gewinnt.  Die  Herleitung  dieser  Schicht  war  eine  Zeit 
lang  ziemlich  zweifelhaft.  Sie  ist  aber  mit  Sicherheit  als  ein  Ecto- 
mesoderm  zu  bezeichnen.  Schon  von  Kowalevsky  (S.  1866)  und 
Chun  (1880)  wurden  die  Elemente  des  Mesoderms  der  Cteno- 
phoren auf  eine  Einwanderung  von  Zellen  des  Ectoderms  (sowohl 
des  oberflächlichen  als  auch  des  Magen- 
epithels) zurückgeführt  (Fig.  171).  Nach 
Chun  sollte  diese  Einwanderung  mit  dem 
embryonalen  Leben  nicht  zum  Abschlüsse 
kommen,  sondern  zeitlebens  dem  Gallert- 
gewebe neue  Muskelelemente  zuführen. 
Diesen  Angaben  w^irde  von  Metöchni- 
KOFF  (S.  1885)  widersprochen,  welcher 
wenigstens  während  des  embryonalen 
Lebens  eine  Einwanderung  von  Ectoderm- 
elementen  in  die  Gallerte  durchaus  in 
Abrede  stellte.  Nach  Metschnikoff 
geben  die  Macromeren,  wenn  der  Process 
epibolischer  Gastrulation  schon  ziemlich 
weit  vorgeschritten  ist,  nach  unten,  also 
an  die  freie,  vom  Ectoderm  noch  nicht 
überwachsene  Fläche  eine  Anzahl  von 
Micromeren  ab  (Spec.  Th.,  1.  Heft,  p.  91, 
Fig.  67  me,  Fig.  68,  p.  92  ws,  Fig.  71, 
p.  96  m),  welche  später  durch  die  Ur- 
darmhöhle  gegen  den  Scheitel  wandern 
und  sich  dort  zu  vier  im  Kreuz  ge- 
stellten, dissymetrisch  angeordneten  Me- 
soderm streifen  anordnen.  Diese  Angaben 

Metschnikoff's  sind  nach  neueren  Untersuchungen  Hatschek's 
an  Pleurobrachia  rhodopis  irrthümlich.  Was  Metschnikoff 
für  die  Mesodermanlage  gehalten  hat,  ist  eine  Zellschicht,  die  mit 
dem  Urdarm  stetig  im  Zusammenhang  bleibt  und  das  apicale  Dach 
des'  Urdarms  sowie  die  von  demselben  ausgehenden,  zu  der  Tentakel- 
basis ziehenden  Kanäle,  die  sogenannten  Tentakelgefässe,  liefert.  Die 
Zellen  der  Gallertschicht  entstehen,  entsprechend  den  Angaben  Kowa- 
LEVSKi's  und  Chun's  aus  dem  Ectoderm  in  der  Umgebung  des 
Schlundes  (Fig.  171).  Hatschek  hut  seine  Befunde  bisher  noch 
nicht  veröffentlicht,  doch  hat  hierüber  K.  C.  Schneider  (Lehrbuch 
der  vgl.  Histologie,  p.  185  u.  Zeitschr.  f.  wiss.  Zool.,  Bd.  76.,  1904, 
p.  397)  einige  kurze  Angaben  gemacht.  Hatschek  hat  uns  in  liebens- 
w^ürdiger  "Weise  Einblick  in  seine  Abbildungen  gestattet.  Nach  diesen 
ist  an  der  Richtigkeit  seiner  Angaben  nicht  zu  zweifeln. 

Wenn  wir  über  die  Entstehung  des  Ectomesoderms  der 
Ctenophoren  etw^as  eingehender  berichtet  haben,  so  geschah  dies 
deshalb,  weil  durch  die  neueren  embryologischen  Untersuchungen  die 
Ansicht,  dass  zwischen  den  Ctenophoren  und  den  Turbellarien 
und  durch  die  Vermittlung  der  letzteren  auch  mit  den  Anneliden  etc. 
nahe  verwandtschaftliche  Beziehungen  bestehen,  an  Nahrung  gewonnen 
hat.  Die  auffallende,  in  der  Furchung  des  sogenannten  Spiraltypus, 
ferner  in  der  Bildung  des  sogenannten  Kreuzes  etc.  zu  Tage  tretende 

18* 


Fig.  171.  Embryo  von  Cal- 
lianira  bialata  mit  einwan- 
dernden Mesenchymzellen.  (Nach 
Kowalevsky.) 

m  Magen,  ms  Mesenchymzellen. 
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vierstrahlige  Radiärsymmetrie  des  Embryos  der  Anneliden  und 
Mollusken  leitet  uns  nach  dieser  Richtung.  Es  liegt  sonach  nahe, 
anzunehmen,  dass  auch  das  bei  den  letzteren  Formen  als  larvaler 
Mesoblast,  als  secundäres  Mesoderm  oder  als  Pädomesoblast  bezeichnete 
Gewebe  direct  auf  das  Gallertgewebe  der  C  tenophor  en  zu  beziehen 
sei.  Es  ist  nicht  ohne  Bedeutung,  dass  das  Mesenchym  der  Cteno- 
p hören  hauptsächlich  in  der  „Umgebung  des  Schlundes"  entsteht. 
Auch  bei  den  Formen  mit  Spiraltypus  steht  der  larvale  Mesoblast 
vielfach  in  innigen  Beziehungen  zu  den  Stomatoblasten,  d.  h.  zu  jenen 
Blastomeren,  welche  die  Stomodaeumeinstülpung  liefern.  Bei  den 
Polycladen  liefert  nach  Surface  das  Ectomesoderm  hauptsächlich 
Muskulatur  und  andere  mesodermale  Bildungen  des  Pharynx  (vgl. 
oben  p.  67). 

Zu  den  wichtigsten  und  denkwürdigsten  Ergebnissen  der  neueren 
Cell-lineage-Forschung  gehört  die  exacte  Feststellung  der  Thatsache, 
dass  bei  den  Anneliden  und  Mollusken  ein  Theil  des  Meso- 
derms,  der  dazu  bestimmt  ist,  Mesenchymgebilde  der  Trochophora 
(Bindegewebe  und  Muskelzellen)  zu  liefern,  dem  Ectoderm  entstammt. 
Allerdings  lagen  bereits  ältere  Angaben  nach  dieser  Richtung  vor, 
unter  denen  wir  vor  Allem  auf  die  von  P.  Sarasin  (S.  1882)  für 
Bythinia  tentaculata  gemachten   verweisen.    Auch  die  Angaben 


Fig.  172.     Spätere  Furchungsstadien  von  Discocoelis  tigrina.      (Nach  Lang.) 
A  im  Medianschnitt,    B  vom   vegetativen  Pole    gesehen,     ec  Ectoderm,    m  die   vier 

EctomesodermzeUen,    4d^  und  4d'  liefern   später  die  beiden  Polzellen  des  Entomesoderms. 

In  A  die  Furchungshöhle  durch  schwarze  Farbe  hervorgehoben. 

Kleinenberg's  (S.  1886)  und  Ed.  Meyer's  (1901),  wonach  bei  Lopa - 
dorhynchus  die  neuromusculären  Elemente  der  Prätrochalregion 
dem  Ectoderm  entstammen,  ferner  die  Angaben  von  Schimkewitsch 
(F.  1893),  nach  welchen  ein  Theil  der  Mesenchymzellen  von  Dino- 
philus  durch  Einwanderung  von  Ectodermzellen  aus  der  vorderen 
Partie  des  Embryos  seinen  Ursprung  nimmt,  würden  hier  zu  er- 
wähnen sein.  Aber  erst  die  neueren  Untersuchungsmethoden  haben 
die  exactere  Zurückführung  des  Ectomesoderms  dieser  Formen  auf 
bestimmte  Quartette  und  bestimmte  Blastomeren  ermöglicht.  Wir 
haben  über  diese  Verhältnisse  bereits  oben  (p.  67  u.  ff.,  p.  111  u.  ff.) 
Einiges  beigebracht.    Hier  nur  Folgendes: 

Für  die  Polycladen  hatte  Lang  seinerzeit  angenommen,  dass 
das  zweite  und  dritte  Micromerenquartett  ausschliesslich  Mesoderm 
liefere.  Erst  E.  B.  Wilson  (F.  1898)  stellte  fest,  dass  diese  beiden 
Quartette  ectodermalen  Character  haben,  dass  aber  das  zweite  Quar- 
tett nach  einem   etwas  complicirten  Theilungsmodus  vier  Mesoderm- 
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Zellen  (Fig.  112  B  m)  nach  Innen  (also  in  den  spaltförmigen  Rest  der 
Furchungshöhle)  abspalte.  Vielleicht  betheilige  sich  auch  das  dritte 
Quartett  an  der  Bildung  des  Mesoderms.  Surface  (F.  1907)  konnte 
fürPlanocera  inquilina  diese  Befunde  E.  B.  Wilson's  bestätigen. 
Er  führt  den  larvalen  Mesoblast  dieser  Form  auf  die  Zellen  ^a^i  bis 
2d^^  zurück  und  giebt  an,  dass  von  dieser  Anlage  eigentlich  nur  ein 
geringer  Theil  des  Mesoderms  der  ausgebildeten  Form,  nämlich  die 
Muskulatur  und  andere  Mesodermgebilde  des  Pharynx  herstammen. 
Der  grösste  Theil  der  Mesodermbildungen  von  Planocera  kommt 
von  zwei  Mesodermstreifen,  welche  sich  wie  bei  den  Anneliden 
und  Mollusken  auf  die  Zelle  4d  zurückführen  lassen.  Ob  das  dritte 
Quartett  bei  Planocera  sich  an  der  Mesodermbildung  betheiligt, 
blieb  unentschieden.  Doch  ist  es  nicht  wahrscheinlich,  da  dies  Quar- 
tett bei  der  genannten  Form  unansehnlich  ist. 

Mit  diesen  Angaben  stehen  die  neueren,  interessanten  Mittheilungen 
von  Bresslau  1909  über  den  Furchungstypus  der  Acölen  (Con- 
voluta  convoluta  und  C.  r oscoffensis)  in  guter  Ueberein- 
stimmung.  Nach  Bresslau  liefern  auch  hier  Zellen  des  zweiten 
Duetts  (also  Abkömmlinge  von  2a  und  2b)  das  peripherische  Par- 
enchym,  möglicherweise  auch  Abkömmlinge  von  3a  und  36. 

Die  Angaben   über   die  Mesodermbildung  der  übrigen  Turbel- 
larien,   sowie    auch   der   Trematoden    und   Cestoden   und   der 
Nemertinen  lauten  derzeit  noch  zu  allgemein  und  zu  unbestimmt, 
als  dass  wir  hier  über  das  Vorkommen  eines 
Ectomesoderras  Sicheres   auszusagen   in  der 
Lage   wären.     Für   die  Nemertinen  muss 
allerdings  nach  ihrer  sonstigen  Uebereinstim- 
mung  im  Furchungstypus   mit   den  Verhält- 
nissen der  Polycladen  auch  eine  ähnliche 
Art  der  Mesodermbildung  recht  wahrschein- 
lich vorkommen. 

Recht  ungeklärt  sind  auch  noch  die  Ver- 
hältnisse bei  den  Rotiferen  und  Nema- 
toden. Doch  dämmert  uns  hier  bereits  eine 
Ahnung,  dass  diese  sich  mit  dem  oben  für 
die'  Polycladen  geschilderten  Typus  in  Ueber- 
einstimmung  bringen  lassen  möchten.  Beide 
Gruppen  zeigen  —  auch  in  ihrem  Furchungs-  Fig-.173.  Gastniiastadium 

typus  —  gewisse  Hinweise   auf  die  Verhält-      ^on  Caiiidina  russeoia. 
nisse  der  P 0 1  y c  1  a d e n     An n e  1  i d e n  etc.     ^^-'^  rig^n'Lten  gra„„. 
Zw'ar  ist  kein   eigentlicher  Spiraltypus   vor-     urten  Zeilen, 
banden,  und  doch  fehlt  es  nicht  an  suggestiven 
Anklängen.    Was  die  Rotiferen  anbelangt 

(vgl.  p.  49  u.  fF.),  so  ist  der  Aufbau  des  Embryos  aus  über  ein- 
ander gelagerten  Quartetten  ein  derartiger  Hinweis.  Hier  scheinen 
die  sogenannten  granulirten  Zellen  {gr  in  Fig.  173)  zum  Theil 
den  Schlundkopf,  zum  Theil  larvalen  Mesoblast  zu  liefern.  Ihre  Lage 
am  Blastoporusrande  könnte  uns  vielleicht  dazu  bestimmen,  in  ihnen 
Homologa  des  dritten  Quartetts  der  Spiraltypusformen  zu  erblicken. 
Ueberhaupt  scheint  das  ganze  Mesoderm  der  Rotiferen  larvaler 
Mesoblast  zu  sein.  Nach  Zelinka  entstammen  die  Myoblasten  des 
Hautmuskelschlauches  dem  Ectoderm.  Wirkliche  Mesodermstreifen 
fehlen  vollkommen.     Doch  soll  die  Anlage  der  Gonade  vom  primären 


268 


Dritter  Abschnitt. 


Entoclerm  abgetrennt  werden.  Es  würde  sonach  hier  vielleicht  die 
Gonade  der  alleinige  Repräsentant  dessen  sein,  was  uns  bei  verwandten 
Formen  als  Mesodermstreifen  entgegentritt. 

Aehnlich  liegen  die  Verhältnisse  bei  den  Nematoden,  doch  ist 
hier  der  Anschluss  an  die  Formen  mit  Spiraltypus  vielleicht  klarer 
zu  durchschauen.  Wir  beschäftigen  uns  bereits  seit  längerer  Zeit 
mit  einer  Zurückführung  der  einzelnen  Blastomeren  der  Nematoden 
auf  die  Quartette  der  Anneliden.  Diese  Speculationen  haben  durch 
die  Feststellungen  Bresslau's  für  Convoluta  ein  wichtiges  und 
äusserst  erwünschtes  Substrat  gewonnen  und  aus  den  Verhandlungen 
der  D.  Zool.  Gesellschaft  für  das  Jahr  1909  p.  323  ergiebt  sich,  dass 
H.  E.  Ziegler  mit  vollem  Recht  auf  diesen  Punkt  hingewiesen  hat. 
Wir  können  hier  nicht  näher  darauf  eingehen ;  erwähnt  sei  nur 
Folgendes:  Wenn  man  unsere  Fig.  174,  welche  die  Verhältnisse  am 
ürmundrande  vonAscaris  megalocephala  nach  Boveri  wieder- 
giebt,  mit  der  Fig.  175  (Mesodermbildung  bei  Physa  nach  Wier- 
ZEjSKi)  vergleicht,  so  wird  man  zur  Vermuthung  geführt,  dass  der 
bei  Ascaris  megalocephala  den  vorderen  Theil  des  ürmund- 
randes   umziehende   aus  den  Stomatoblasten  und  den  Mesodermzellen 


Fig.  174.  Stadien  der  Furchung  und  Gastrulation  von  Ascaris  megalocephala, 
von  der  Ventralseite  gesehen.     (Nach  Bo\^Rl.) 

Die  vier  Entodermzellen  el,  eil,  el  und  sll  werden  in  die  Tiefe  versenkt.  Ihnen 
folgen  in  C  die  vier  Mesodermzellen  ml,  mll,  fil  und  ^ill.  st  und  öt  Stomatoblasten. 
Vgl.  bezüglich  der  genaueren  Erklärung  oben  p.  46  und  den  dazu  gehörigen  Text. 


bestehende  (Fig.  174^  ml,  mll,  stIl,  sti,  azl,  axll,  1.1I,  (.dl)  Bogen 
oder  Halbkreis  einem  Theil  des  dritten  Quartetts  der  Anneliden 
entspricht.  Die  prospective  Bedeutung  beider  Zellgruppen  ist  die 
gleiche.  Hier  wie  dort  liefern  sie  Stomatoblasten  und  larvalen  Meso- 
blast.  Wir  würden  sonach  jenen  vorderen  Theil  der  sogenannten 
„Mesodermstreifen".  der  Nematoden,  welcher  von  den  Zellen  m 
und  (.1  geliefert  wird,  vielleicht  als  Ectomesoderm  in  Anspruch  nehmen 
dürfen.  Nach  den  Untersuchungen  von  H.  Müller  betheiligen  sich 
aber  auch  Abkömmlinge  der  Zelle  B  und  C  an  der  Bildung  der 
Mesodermstreifen.  Man  wird  vielleicht  die  Zelle  C,  welche  möglicher- 
weise an  der  Bildung  des  Proctodaeums  betheiligt  ist,  als  etwas  der 
Zelle  2d  der  Anneliden  Vergleichbares  ansehen  dürfen,  und  dann 
wäre  die  Zelle  D  wohl  ebenfalls  dem  dritten  Quartett  zuzurechnen. 
Das  sind   natürlich  Alles   ganz   vage  Vermuthungen.     Wenn   wir  mit 
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ihnen  rechnen  dürften,  so  würde  das  ganze  Mesoderm  der  Nema- 
toden als  Ectomesoderm  zu  betrachten  sein,  also  vielleicht  ähnlich, 
wie  bei  den  Rotiferen. 

Wenn  wir  ferner  der  Frage  näher  treten:  wo  steckt  bei  den 
Nematoden  der  Repräsentant  der  wichtigen  Zelle  M,  welche  bei 
den  Anneliden  als  Stammzelle  der  Urmesodermzellen  eine  so  be- 
deutungsvolle Rolle  spielt,  so  könnten  wir  auf  Grund  der  obigen 
Vermuthungen  nur  auf  die  Zelle  P4  der  Nematoden  rathen,  welche 
die  beiden  Urgenitalzellen  G  und  G^  liefert  Die  erste  Entstehung 
der  Gonade  der  Nematoden  ist  unseres  Wissens  noch  nicht  genau 
bekannt.  Vor  Allem  wissen  wir  noch  nicht,  ob  die  beiden  Terminal- 
zellen der  Gonadenanlage,  von  denen  die  Wand  des  Genitalschlauches 
sich  zum  grössten  Theile  herleitet,  von  der  Zelle  P4  abstammen.  Es 
handelt  sich  sonach  um  die  Frage,  ob  die  ganze  Gonade  sammt  In- 
halt von  der  Zelle  P4,  resp.  von  den  Zellen  G  und  G^  geliefert  wird, 
oder  ob  letztere  Zellen  nur  die  Urgenitalzellen  produciren,  während 
die  Wand  der  Gonade  von  anderen  Zellen  (vermuthlich  von  den 
Mesodermstreifen)  gebildet  wird.  Im  ersteren  Falle  hätten  wir  eine 
gewisse  Berechtigung,  im  Genitalschlauch  der  Nematoden  ein  Ho- 
mologon  der  Cölomanlage  (der  Mesodermstreifen)  der  Anneliden 
zu  erblicken. 

Was  die  Bildung  des  Ectomesoderms  bei  Anneliden  anbelangt, 
so  stammen  die  bestimmtesten  Angaben  von  Torrey  und  Tread- 
WELL.  Nach  Treadwell  (F.  1897,  1901)  entstammt  dasselbe  bei 
PoDARKE  drei  Zellen  des  dritten  Quartetts:  3a,  3c  und  3(/,  und 
zwar  sind  es  die  Zellen  Sa^'^-,  3c^i2  u^d  3(^222^  welche  hier  den  Ecto- 
mesoblast  liefern.  Die  Anlage  ist  sonach  eine  asymmetrische,  indem 
nur  in  den  beiden  dorsalen  Quadranten  (c  und  d)  das  Ectomesoderm 
paarig  auftritt,  während  es  in  den  ventralen  nur  in  der  linken  Körper- 
hälfte (dem  a-Quadranten)  gebildet  wird.  Aehnlich  verhält  sich  Tha- 
lassema  nach  Torrey  (F.  1903).  Bei  dieser  Form  findet  eine  Ein- 
wanderung von  Elementen  in  allen  drei  Ectomerenquartetten  statt. 
Aber  viele  von  diesen  Elementen  fallen  frühzeitig  einer  Degeneration 
anheim,  so  besonders  alle  dem  zweiten  Quartett  entstammenden.  Die 
Hauptmasse  des  Ectomesoderms  entstammt  auch  hier,  wie  bei  Po- 
darke,  dem  dritten  Quartett,  und  zwar  ebenfalls  den  Zellen  3a,  3c 
und  M,  speciell  den  Zellen  3a^^\  Sc-'^^i  u^d  3^^2221.  Weniger  be- 
stimmt und  mehr  allgemein  gehalten  sind  die  Angaben  von  Nelson 
(F.  1905)  und  Schimkewitsch  (F.  1895)  für  Dinophilus  und  von 

E.  B.  Wilson  für  Aricia  (1897).  Man  könnte  auch  aus  den  Ab- 
bildungen von  Hatschek  für  Eupomatus  und  von  Dräsche  (1884) 
für  Potamoceros  auf  das  Vorkommen  eines  Ectomesoderms  bei 
diesen  Formen  schliessen. 

Auch  bei  den  Mollusken  entstammt  das  Ectomesoderm  in 
einigen  Fällen  ausschliesslich  dem  dritten  Quartett.  Den  nächsten 
Anschluss  an  die  Verhältnisse  der  Anneliden  bietet  Trochus, 
bei  welcher  Form  nach  Robert  (F.  1905)  das  Ectomesoderm  den 
Zellen  3c  und  3d,  also  den  beiden  dorsalen  Quadranten  entstammt. 
Dagegen  wird  es  in  anderen  Fällen  gerade  von  den  beiden  ventralen 
Quadranten  dieses  Quartetts  geliefert.     BeiPhysa  (nach  Wierzejski 

F.  1906)  und  bei  Fiona  (nach  Casteel  F.  1905)  entstammt  das 
Ectomesoderm  den  Zellen  3a2iii,  3^2211^  3^,2111  u^d  352211  (pig.  175)^ 
und  ganz  ähnlich  verhält  sich  Planorbis  nach  den  Untersuchungen 
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von  Holmes  (F.  1900),  nur  dass  hier  in  jedem  der  beiden  genannten 
Quadranten  noch  zwei  weitere  kleine  Zellen,  welche  bei  Physa  und 
Fiona  im  Ectoderm  verbleiben,  hinzukommen  von  der  Bezeichnung 
3^2112  mj(j  3g"i2^  Casteel  hat  durch  ein  anschauliches  Schema 
(p.  359)  die  Beziehungen  dieser  drei  Formen  zu  einander  in  Bezug 
auf  die  Bildung  des  Ectomesoderms  dargestellt.  Für  uns  genügt  es 
wohl  hier,  daran  festzuhalten,  dass  dasselbe  bei  ihnen  sich  auf  die 
Zellen  3a  und  3&  zurückführen  lässt,  während  es  bei  den  oben  ge- 
nannten Anneliden  wohl  auch  von  der  Zelle  3a,  ausserdem  aber 
von  den  Zellen  3c  und  3^  geliefert  wird,  beiTrochus  nur  von  den 
Zellen  3c  und  Sd. 


Fig.  175.     Entwicklung  des  Mesoderms  bei  Physa.     (Nach  Wieezejski.) 
A  Stadium  von  82  Zellen,  Ansicht  vom  vegetativen  Pole.     £  Stadium  von  ungefähr 
150  Zellen  im  optischen  Querschnitt  bei  Ansicht   vom  vegetativen  Pole.     Die  Entomeren 
durch  kleine  Ringel,    der  Mesentoblast  durch  Strichelung,    der  Ectomesoblast  durch  feine 
Punktirung  gekennzeichnet. 

Man  sieht  in  Fig.  A  im  Centrum  das  Entomerenfeld  aus  den  4  schon  sehr  redu- 
cirten  Macromeren  und  aus  6  Zellen  des  vierten  Quartetts  bestehend  (Bezeichnung  nur 
im  C-Quadranten).  Dorsalwärts  schliessen  sich  die  beiden  Mesentoblasten  M'-  und  M^  an, 
welche  gegen  die  Entomeren  je   eine  kleine  Zelle  (Enteroblasten)   abgegeben  haben.     Die 


punktirten  Zellen  Sc 


Sa 


221 


!>^*^    und    Sb^^^  haben    4  kleinere   Zellen    (++)    an    den 


Blastoporusrand  abgegeben.  Letztere  gehen  später  mit  in  die  Bildung  des  Schlundes  ein. 
Die  genapnten,  durch  Punktirung  gekennzeichneten  Zellen  liefern  später  nochmals  ähn- 
liche Micromeren  und  werden  sodann,  in  die  Tiefe  wandernd,  zum  larvalen  Mesoblast 
(Ectomesoderm). 

Fig.  B.  Der  larvale  Mesoblast  (^a^^^^^  Sa^'^^''  etc.)  hat  sich  an  die  Anlage  des 
Entomesoblasts  angeschlossen.  Letztere  besteht  aus  4  Macromeren  und  6  Micro- 
meren. Von  diesen  nehmen  die  Zellen  w^  und  m,^,  welche  von  M^'^  und  M-^  herstammen, 
als  Enteroblasten  an  der  Ausbildung  des  Intestinums  theil.  Die  Zellen  i¥*^  und  3P^ 
werden  zu  Urmesodermzellen,  von  den  Zellen  M^^  und  M'-^  stammt  die  Urniere  ab. 


Wesentlich  abweichend  sind  die  Verhältnisse  bei  anderen  Mol- 
lusken. Bei  ünio  fand  Lillie  (F.  1895),  dass  die  larvale  Muscu- 
latur  des  Glochidiums  sich  auf  die  Zelle  2a-  zurückführen  lasse, 
also  asymmetrisch  dem  linken  Quadranten  des  zweiten  Quartetts  ent- 
stammt. Auch  bei  Crepidula  bildet  das  zweite  Quartett  nach 
Conklin  (F.  1897)  die  Ectomesodermanlage,  und  zwar  entstammt  sie 
hier  den  Zellen  2a,  2b  und  2c.  Wierzejski  führt  noch  eine  Anzahl  von 
Angaben  an,  die  mit  einiger  Sicherheit  oder  Wahrscheinlichkeit  auf 
eine    Bildung   von    „larvalem   Mesoblast"    aus    den    drei    Ectomeren- 
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quartetten  schliessen  lassen,  so  die  Angaben  von  Meisenheimer  1900 
für  Dreissensia,  von  Ziegler  1885  für  Cyclas,  von  Lankester 
1875  für  Pisidium,  von  Sigerfoos  1895  für  P hol as,  von  Patten 
1886  für  Patella,  denen  sich  auch  die  Mittheilungen  von  Rabl  für 
Plan or bis  1879,  von  Goette  für  Teredo  und  von  Schierholz 
für  Anodonta  anschliessen  lassen.  Bei  Limax  scheint  nach  Kofoid 
und  Meisenheimer  das  Ectomesoderm  zu  fehlen;  ebenso  wurde  es 
bei  Siphonaria  und  Aplysia  von  Fujita  vermisst.  Die  Angaben 
von  TÖNNiGES  über  die  Mesodermbildung  bei  Paludina  scheinen 
sich  auf  das  Ectomesoderm  dieser  Form  zu  beziehen. 

Auf  die  Schwierigkeit,  die  darin  gegeben  ist,  dass  der  sogenannte 
„Pädomesoblast"  von  Capitella  nach  Eisig  1898  der  Zelle  Ad  ent- 
stammen soll,  haben  wir  bereits  oben  p.  113  hingewiesen. 

Es  muss  noch  als  zweifelhaft  bezeichnet  werden,  ob  wir  jene 
Teloblasten  im  Keimstreifen  der  Oligochäten  und  Hirudineen, 
welche  die  Ringmuskulatur  des  Hautmuskelschlauches  liefern,  hierher 
zu     rechnen    haben.      Im 

Embryo      der      genannten  '^""^ 

Gruppen  wird  der  soge- 
nannte Keimstreif,  wie  zu- 
erst durch  Whitman  für 
C 1  e  p  s  i  n  e  bekannt  wurde, 
von  5  Teloblasten  jederseits 
producirt  (Fig.  176).  Von 
diesen  nehmen  die  beiden 
tiefer  gelegenen  Urmeso- 
dermzellen  (um),  welche  das 
eigentliche  Mesoderm  (En- 
tomesoderm  ms)  des  Keim- 
streifs liefern,  eine  beson-  ^^/' 
dere  Stellung  ein.  Weiter 
vorne  finden  wir  jederseits 
4  in  einer  Querreihe  ange- 
ordnete, ectodermale  Telo- 
blasten (w,  m^,  ^2,  Wg),  von 
denen  je  eine  nach  vorne 
sich  erstreckende  Zellreihe 
entsprosst.  Diese  vier  (resp. 
acht)  Zellreihen  liegen  an- 
fangs ganz  oberflächlich. 
Später  gerathen  sie  in  die 
tieferen  Schichten  des  Ecto- 
derms,  indem  sie  von  flache- 
ren seitlich  gelegenen  Ecto- 

dermzellen  überwachsen  werden.  Doch  ist  auch  dann  noch  ihre  Zuge- 
hörigkeit zum  Ectoderm  keinem  Zweifel  unterworfen,  lieber  das  spätere 
Schicksal  dieser  Zellreihen  herrschte  Anfangs  Unklarheit.  Jetzt  kann 
als  sichergestellt  gelten,  dass  die  innere,  der  Medianebene  zunächst 
liegende  Zellreihe,  welche  von  der  Teloblastenzelle  n  entwickelt  wird, 
die  Anlage  der  Bauchganglienkette  liefert,  daher  die  Zelle  n  als  Neuro- 
blast zu  bezeichnen  ist.  Die  drei  äusseren,  den  Zellen  %,  m^,  m^ 
entstammenden  Zellreihen  werden  nach  Bergh,  dessen  Beobachtungen 
später  durch  Bürger  bestätigt  wurden,  zur  Ringmuskulatur  des  Haut- 


e^'- 


Fig'.  176.     Embryo   von  Lumbricus, 
B.  Wilson,  etwas  abgeändert. 

ec  Ectoderm,    en  Entoderm,    mij,  m^_,  m.^ 
blasten  der  drei  äusseren  Reihen  (Ringmuskelanlagen), 
Mesodermstreifen,    md    Mund,    n    Neuroblasten, 
Urmesodermzellen. 
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muskelschlauches.  Wir  haben  hier  sonach  eine  ectodermale  Entstehung 
eines  Theiles  der  Körpermuskulatur. 

Die  erste  Herleitung  dieser  4  Teloblasten  ist  noch  etwas  im 
Unklaren.  Bergh  fand  an  den  jüngsten  von  ihm  untersuchten 
Stadien  der  Oligochäten  statt  4  nur  2  Zellen  jederseits,  von 
denen  die  innere  der  Zelle  n  entspricht,  die  äussere  m  später  durch 
Theilung  die  Zellen  m^,  mg,  m^  producirt.  Nach  Whitman  sind  alle 
diese  Teloblasten  das  Product  von  Theilungen  einer  ursprünglich 
einzigen  mächtigen  Elastomere,  die  man  vielleicht  als  die  Zelle  2d 
(erster  Somatoblast)  in  Anspruch  nehmen  darf. 

Viel  weniger  klar  und  bestimmt  lauten  die  Angaben  über  das 
Vorkommen  eines  Ectomesoderms  bei  Arthropoden.  Hier  wäre 
zunächst  auf  die  Untersuchungen  an  jenen  Formen  zu  verweisen, 
welche  den  Anschluss  an  die  Anneliden  am  meisten  gewahrt 
haben,  also  auf  die  Angaben  für  Lepas  von  Bigelow  F.  1902,  für 
Lernaea  von  Pedaschenko  F.  1899  und  andere  parasitische 
Copepoden  von  Mc  Clendon  F.  1906.  Wir  kommen  auf  diese 
Angaben  in  dem  Capitel:  Ueber  Keimblätterbildung  der  Arthropoden 
noch  ausführlicher  zurück.  Ueberhaupt  wird  in  den  verschiedenen 
Arbeiten  über  Cr ustaceen- Entwicklung  gelegentlich  die  Angabe 
gemacht,  dass  das  Ectoderm  der  naupliaren  Region  des  Keimstreifs 
sich  an  der  Mesodermbildung  betheilige,  so  z.  B.  in  den  verschiedenen 
Arbeiten  von  Cano  (F.  1892,  1893).  Ob  wir  es  hier  mit  etwas  dem 
„larvalen  Mesoblast"  der  Anneliden  Vergleichbarem  zu  thun  haben, 
ist  noch  recht  zweifelhaft.  Auch  bei  den  Insecten  wird  ja  ver- 
schiedentlich, so  z.  B.  von  Heymons,  eine  Betheiligung  der  ecto- 
dermalen  Partien  des  Keimstreifs  an  der  Mesodermbildung  angegeben. 
Man  könnte  auch  daran  denken,  dass  die  sogenannten  Paracyten 
Heymons  (einwandernde  Ectodermzellen,  welche  bald  der  Degeneration 
anheimfallen)  auf  abortive  Elemente  des  larvalen  Mesoblasts  zu  be- 
ziehen sind.  Doch  lässt  sich  hierüber  derzeit  wohl  nichts  Sicheres 
aussagen. 

Wie  aus  dem  Vorhergehenden  ersichtlich  ist,  findet  sich  ein  Ecto- 
mesoderm  bei  vielen  Cölenteraten,  ferner  bei  vielen  Gruppen 
jener  Formen,  welche  dem  Trochophoratypus  nahe  stehen,  also  in 
jener  grossen  Gruppe  von  Metazoen,  die  neuerdings  von  Grobben, 
als  Protostomia  zusammengefasst  worden  ist.  Für  die  Mollus- 
koideen  (Phoronis,  Ectoprocta  und  Brachiopoda)  fehlen 
allerdings  noch  hierauf  bezügliche  Angaben. 

Ebenso  muss  es  eigentlich  als  auffallend  bezeichnet  werden,  dass 
in  der  ganzen  Gruppe  der  Deuterostom ia  (Sagitta,  Entero- 
p neusten,  Echijjodermen  und  Chordaten)  kaum  etwas  von 
der  Bildung  eines  Ectomesoderms  beobachtet  wurde.  Von  neueren 
und  exacteren  Angaben,  welche  sich  hierher  beziehen  lassen,  wäre 
eigentlich  bloss  die  von  Castle  (F.  1894)  zu  erwähnen,  welcher  seinen 
„neuromuskulären  Ring"  bei  Ciona  intestinalis  dem  primären 
Ectoderm  zurechnet.  Es  würden  demnach  die  Anlagen  der  Schwanz- 
muskulatur der  Ascidien  ectodermalen  Ursprungs  sein.  Doch  haben 
diese  Angaben  durch  die  Untersuchungen  von  Conklin  (F.  1905)  eine 
etwas  andere  Beleuchtung  erfahren.  Aus  den  letzteren  geht  hervor, 
dass  die  primären  Muskelzellen  der  Ascidien  mit  der  Neuralplatte 
in  keiner  Beziehung  stehen,  dass  ferner  die  Muskelzellen  und  die 
Mesenchymzellen   hier   einer   gemeinsamen  Anlage   (dem   sogenannten 
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gelben  Halbmond  von  Cynthia  partita)  entstammen,  einer 
Anlage,  die  wir  wohl  dem  primären  Entoderm  zurechnen  dürfen. 
Wenigstens  liegt  sie  im  Stadium  <S  in  der  vegetativen  Hälfte  des 
Keimes.  Wir  werden  diese  Verhältnisse  in  einem  besonderen  Kapitel 
„über  die  Keimblätterbildung  der  Chordaten"  unten  eingehender  be- 
sprechen. Die  Zurechnung  der  Muskelanlagen  der  Ascidien  zu  dem 
Ectoderm,  wie  sie  Castle  vornahm,  war  mehr  arbiträrer  Natur,  als 
durch  wirkliche  Beobachtungen  begründet.  Ebenso  handelt  es  sich, 
wie  wir  unten  ausführen  werden,  bei  der  Annahme  von  Lwoff,  dass 
das  Mesoderm  von  Amphioxus  und  der  Vertebraten  zum  grössten 
Theil  dem  Ectoderm  entstamme,  eigentlich  nur  um  eine  Willkür  in 
der  Abgrenzung  der  beiden  primären  Keimblätter  gegeneinander,  nicht 
um   eine  Feststellung   wirklich  fassbarer   oder   greifbarer  Thatsachen. 

Das  Ectomesoderm  liefert  Bindegewebe  und  larvale  Muskulatur 
der  Trochophoralarve.  Es  hat  sonach  bei  den  Anneliden  und 
Mollusken  vorwiegend  die  Bedeutung  eines  provisorischen,  mit  der 
Metamorphose  der  Trochophora  der  Degeneration  anheimfallenden 
Gewebes.  Ob  das  Mesenchym  der  gegliederten  Rumpfregion  der 
jungen  Anneliden,  auf  dessen  Vorhandensein  Ed.  Meyer  neuer- 
dings aufmerksam  gemacht  hat,  von  den  Mesodermstreifen  (des  Ento- 
mesoderms)  entstammt  oder  ob  sich  an  seiner  Bildung  auch  Elemente 
des  larvalen  Mesoblasts  betheiligen,  scheint  uns  noch  nicht  genügend 
geklärt. 

Ebenso  muss  es  noch  als  zweifelhaft  betrachtet  werden,  ob  das 
Ectomesoderm  Excretionsorgane  producirt  oder  nicht.  Die  Angaben 
für  die  Entstehung  der  Protonephridien  der  Turbellarien,  Tre- 
ma t  o  d  e  n  und  Cestoden  klingen  noch  recht  unbestimmt  (vgl. 
Meisenheimer,  Die  Excretionsorgane  der  wirbellosen  Thiere,  in  Er- 
gebn.  d.  Zoologie,  1909,  p.  313).  Bei  den  Nemertinen  werden  nach 
BÜRGER   die  Excretionsorgane  durch  Ectodermeinstülpungen  gebildet. 

Wenn  unsere  oben  gemachte  Annahme  zutrifft,  dass  das  ganze 
Mesoderm  der  Rotiferen  und  Nematoden  als  ein  Ectomesoderm 
zu  betrachten  ist,  so  würden  wohl  auch  die  Excretionsorgane  dieser 
Form  ectodermalen  Ursprungs  sein.  Doch  ist  hierüber  bisher  nichts 
Sicheres  bekannt. 

'  Was  die  larvalen  Excretionsorgane  anbelangt,  so  wird  das 
Archinephridium  von  Polygordius  von  Woltereck  auf  das 
dritte  Quartett,  im  Speciellen  auf  die  Zellen  Sc'^  und  Sä''-,  zurück- 
geführt. Hiermit  stimmen  auch  die  Angaben  Shearer's  überein. 
Die  Urniere  der  Mollusken  ist  nach  Meisenheimer  ectodermalen 
Ursprungs  (bei  Limax  und  Dreissensia),  während  Wierzejski  in 
Bestätigung  der  Angaben  Rabl's  sie  bei  den  Süsswasserpulmonaten 
auf  die  Mesodermstreifen  (auf  die  Zellen  M}^  und  M^^  der  Fig.  1755) 
zurückführt.  Bei  der  Phoronislarve  (Actinotrocha)  entsteht  die 
Urniere  aus  einer  am  hinteren  Körperende  gelegeneu  ectodermalen 
Einstülpung  (de  Selys-Longchamps,  Ikeda).  Zweifelhaft  ist  nur, 
ob  die  Solenocyten  hier  vom  Mesoderm  geliefert  werden. 

3.  Das  Entomesoderm. 

Das  Entomesoderm  umfasst  die  Summe  aller  mesodermalen 
Bildungen  des  Embryos,  welche  vom  Entoderm  herkommen.  Dasselbe 
kann   vor   seiner  Auflösung  in   distincte  Organanlagen  oder  Anlagen 
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von  Organgruppen  in  verschiedener  Weise  entwickelt  sein.  Zunächst 
in  der  Gestalt  zusammenhängender  Formationen,  die  dann  entweder 
als  streifen-  oder  plattenförmige  Bildungen  (sogenannte  Mesoderm- 
streifen)  oder  in  der  Form  von  Hohlgebilden  (Cölomsäcken) 
uns  entgegentreten.  Daneben  kommt  noch  meist  ein  aus  einzelnen, 
gelockerten  Zellen  bestehendes  Mesenchym  vor.  Danach  möchte 
es  scheinen,  wie  wenn  die  naturgemässe  Behandlung  des  Stoffes  die 
wäre,  die  zusammenhängenden  Mesodermbildungen  dem  Mesenchym 
gegenüberzustellen  und  diese,  sowie  das  letztere  gesondert  zu 
behandeln.  Doch  zeigen  sich  bei  näherer  Betrachtung  Schwierig- 
keiten in  Bezug  auf  eine  zusammenfassende  Behandlung  der  mesen- 
chymatischen  Bildungen,  da  diese  nach  ihrem  Ursprung  und  nach 
ihrer  prospectiven  Bedeutung  allzu  verschieden  sind.  Mesenchym  ist 
keine  irgendwie  einheitlich  zusammenfassbare  Bildung.  Er  ist  nur 
als  histologischer  Begriff,  nicht  aber  als  genetische  Einheit  zu  er- 
fassen. Mesenchym  kann  durch  Zellauswanderung  aus  der  Wand  von 
Cölomsäcken  hervorgehen.  Es  kann  aber  auch  auf  gleiche  Weise 
schon  vom  Urdarm  aus,  ja  schon  vom  Blastoderm  der  Cöloblastula 
aus  gebildet  werden,  wie  laei  den  Echiniden.  Oder  es  kann  aus  einer 
Auflösung  von  Mesodermstreifen  hervorgehen,  so  bei  den  Mollusken. 
Es  kann  andererseits  vorkommen,  dass  vereinzelte  Mesenchymzellen  zu- 
sammentreten, um  ein  Cölomsäckchen  zu  bilden.  Auf  diese  Weise  ent- 
steht das  Kragen- und  Rumpfcölom  bei  der  T Omar ia  von  den  Bahamas 
(nach  Morgan  1894)  und  das  Cölom  von  Phoronis.  Die  grosse  Mannig- 
faltigkeit in  der  Bedeutung  der  mesenchymatischen  Bildungen  veranlasst 
uns,  von  einer  einheitlichen  Zusammenfassung  abzusehen. 

üeberhaupt  möchte  es  sich  mehr  empfehlen,  der  Schilderung  der 
Mesodermbildung  der  B  i  1  a  te  r  i  e  n  eine  Anordnung  nach  systematischen 
Gruppen  zu  Grunde  zu  legen.  Es  wird  sich  hierbei  ergeben,  dass  im 
Ganzen  folgende  Typen  auseinanderzuhalten  sind : 

1)  die  teloblastische  Mesodermstreifbildung,  d.  h.  die 
Entstehung  paariger  Mesodermstreifen  von  zwei  Urmesodermzellen 
aus,  wie  sie  sich  bei  Anneliden  und  Mollusken  u.  A.  vorfindet; 

2)  die  secundäre  oder  abgeleitete  Mesodermstreif- 
bildung. Hierher  wären  alle  jene  Fälle  zu  rechnen,  bei  denen 
paarige  Mesodermstreifen  angelegt  werden,  ohne  dass  Urmesoderm- 
zellen in  Frage  kämen.  Es  sind  dies  immer  Fälle,  die  offenbar  als 
secundäre  Modificationen  des  ersterwähnten  Typus  zu  betrachten  sind, 
insofern  sie  sich  bei  Formen  vorfinden,  welche  sich  von  Anneliden 
oder  Mollusken  ableiten  lassen.  Hierher  gehört  die  Mesoderm- 
bildung der  meisten  Arthropoden  und  die  der  Cephalopoden; 

3)  die  Enter ocölbildung,  d.h.  die  Bildung  von  Cölomsäcken 
durch  Abfaltung  vom  Urdarm; 

4)  die  Cölombildung  durch  solide  Einwucherung.  Sie  ist 
offenbar  dem  vorhergehenden  Typus  nahe  verwandt; 

5)  die  m  esenchyma tische  Cölombildung.  Die  Cölom- 
säckchen entstehen  durch  Zusammenrücken  von  Mesenchymzellen. 

4.  Die  teloblastische  Mesodermstreifbildung. 

Hier  werden  durch  Zellknospung  von  zwei  terminal  gelegenen 
Urmesodermzellen  aus  paarige,  ursprünglich  solide  Mesodermstreifen 
gebildet.  Es  findet  sich  diese  Art  der  Mesodermbildung  bei  den  Formen 
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mit  spiralem  Furchungstypus.  Sie  ist  für  die  Polycladeufor  m : 
Planocera  inquilina  von  F.  M.  Surface  nachgewiesen,  dürfte 
übrigens  bei  den  Turbellarien  überhaupt  vorkommen  und  kommt 
wahrscheinlich  auch  den  Nemertinen  zu,  deren  Urmesodermzellen 
kürzlich  von  Salensky  (1909)  beobachtet  sind.  Es  ist  die  typische 
Art  der  Mesodermbildung  bei  sämtlichen  Anneliden,  die  0  1  i  g  o  - 
€häten  und  Hirudineen  mit  eingeschlossen,  und  der  Mollusken 
mit  Ausnahme  der  Cephalopoden. 

Die  beiden  Urmesodermzellen  entstammen  hier  stets,  wie  wir 
bereits  oben  (p.  113)  hervorgehoben  haben,  der  Zelle  4d.  Sie  sind 
sonach,  wie  ja  schon  seit  Langem  angenommen  wurde,  dem  primären 
Entoderm  zuzurechnen.  Ihrem  ganzen  Aussehen  nach,  ihrer  Grösse 
und  Dotterbeschaffenheit  nach  stehen  sie  den  Entomeren  näher  als 
den  Ectomeren.  Da  die  Zelle  4d  dem  vierten  Quartett  zugehört, 
welches  in  seinen  übrigen  Gliedern  Entodermzellen  liefert,  so  müssen 
wir  auch  diese  Zellen  dem  primären  Entoderm  zurechnen.  Es  kann 
jetzt  wohl  als  festgestellt  gelten,  dass  die  Production  ectodermaler 
Elemente  mit  der  Ausbildung  der  drei  Ectomerenquartette  ihren  Ab- 
schluss  findet  und  dass  alle  später  von  den  Macromeren  erzeugten 
Quartette,  wie  das  hier  in  Frage  kommende  vierte  und  ein  später 
sich  bildendes  fünftes  Quartett,  dem  Entoderm  zuzurechnen  sind. 

Die  innigen  Beziehungen  der  Zelle  4d  zu  dem  primären  Entoderm 
werden  auch  dadurch  documentirt,  dass  diese  Zelle  in  vielen  Fällen 
nebst  den  beiden  Urmesodermzellen  noch  Abkömmlinge  producirt, 
welche  sich  an  der  Bildung  des  Mitteldarms  (und  zwar  an  der  Bildung 
des  sogenannten  Intestinums)  betheiligen.  Diese  letzteren  Derivate 
der  Zelle  4d  werden  nach  Conklin  als  Enteroblasten  bezeichnet; 
es  handelt  sich  meist  um  kleine,  in  geringer  Zahl  auftretende  Zellen, 
gewissermassen  um  eine  rudimentäre  Betheiligung  der  Zelle  4d  an 
der  Mitteldarmbildung.  Nur  bei  Crepidula  haben  die  Enteroblasten 
erheblichere  Grössendimensionen. 

Da  bei  den  meisten  hierher  gehörigen  Formen  das  dritte  Quartett 
durch  dexiotrope  Theilung  gebildet  wird,  so  entsteht  der  Alternanz- 
regel  entsprechend  die  Zelle  4d  (und  das  vierte  Quartett  überhaupt) 
durch  läotrope  Theilung.  Nur  bei  den  linksgewundenen  Schnecken 
ist  der  Sinn  dieser  Theilungen  ein  inverser  (vgl.  oben  p.  108  ff.  und 
Fig.  66M  in  D  und  D').  Die  nächste  Theilung  der  Zelle  4d,  welche 
häufig  als  M es en toblast  benannt  und  mit  dem  Buchstaben  M  be- 
zeichnet wird,  müsste  nun,  streng  genommen,  wieder  eine  dexiotrope 
sein.  Dieser  Character  der  Theilung  ist  in  manchen  Fällen  auch  that- 
sächlich  zu  erkennen,  in  anderen  Fällen  ist  die  Theilung  von  M  ein- 
fach bilateralsymmetrisch.  Die  Spindel  ist  dann  horizontal  gelagert 
und  die  Zelle  zerfällt  in  zwei  gleich  grosse  Theilstücke,  ein  rechtes 
und  ein  linkes.  Wie  immer  auch  diese  erste  Theilung  ablaufen  mag, 
so  Orientiren  sich  die  beiden  Tochterzellen  bald  in  streng  symme- 
trischer Art. 

Ursprünglich  liegt  die  Zelle  4d  =  M  im  Bereiche  der  Entomeren- 
platte  und  zwar  kennzeichnet  sie  den  dorsalen  Rand  dieser  Platte 
(vgl.  Fig.  44  p.  80  M  und  Fig.  60,  B  4d  p.  99,  bezüglich  der  Aus- 
drücke „ventral"  und  „dorsal"  vgl.  p.  73  oben).  Diese  Zelle  zeigt 
aber  schon  frühzeitig  die  Neigung,  von  der  Oberfläche  abzurücken 
und  in  die  Tiefe  zu  versinken  (vgl.  Fig.  49  M  p.  82  und  Fig.  53 
4d  =  Jf  p.  90).     Sie   geräth  dann  in  jenen  Spalt,   der  als  Rest  der 
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Furchungshöhle  zwischen  Ectoderm  und  Entoderm  vorhanden  ist  und 
hier  finden  sich  auch  ihre  beiden,  inzwischen  entstandenen  Tochter- 
zellen, die  wir  als  4d'^  und  4d'^  resp.  als  M^  und  Jf^  bezeichnen  (Fig.  177  A, 
Fig.  178).  Die  beiden  Zellen  M^  und  M-  liegen  nun  symmetrisch  im 
dorsalen  Theil  der  Furchungshöhle.  Die  Fläche,  mit  der  sie  an  einander 
stossen,  entspricht  der  Medianebene  (Fig.  179^  und  Bm). 

Die  nächsten  Theilungen  der  beiden  Mesentoblasten  M^  und 
M^  sind  streng  gesetzmässige,  und  ihre  genauere  Verfolgung  bei 
Anneliden  und  Mollusken  hat  ergeben,  dass  überall  das  gleiche 
Gesetz  der  Theilungen  zu  erkennen  ist,  wenn  auch  Varianten  von 
mehr  untergeordneter  Bedeutung  vorkommen.  Robert  (F.  1903), 
WiERZEJSKi  (F.  1905)  und  Casteel  (F.  1904)  haben  diese  Varianten 
zusammengestellt  und  verglichen,  und  das  ihnen  zu  Grunde  liegende 
typische  Verhalten  festgestellt.  Wir  erwähnen  hier  nur,  dass  durch 
diese  ersten  Theilungen  eine  Anzahl  meist  recht  kleiner  Zellen,  der 
sogenannten  Enteroblasten,  producirt  wird  m^,  Wg  io  Fig.  111  B, 


Fig.  177.  Entwicklung  des  Mesoderms  bei  Physa.  (Nach  WiERZEJSKl.j 
Das  entodermale  Mesoderm  (gestrichelt)  besteht  in  A  aus  den  zwei  grösseren  Zellen 
J/*^  und  31-  und  zwei  kleineren,  von  diesen  gegen  die  Entomeren  zu  abgegebenen  Entero- 
blasten. In  B  besteht  das  Entoraesoderm  aus  4  Macromeren  J/'*,  If'^^,  M^^  und  J/", 
und  drei  Paaren  von  Micromeren  («;,j,  m^,  in^),  von  denen  ?».,  und  m^  zu  Enteroblasten 
werden.  Die  Macromeren  31^^  und  31^^  sind  die  beiden  Urmesodermzellen.  Die  Macro- 
meren 3f^^  31^^  liefern  später  die  Urniere.  Man  vgl.  die  Figurenerklärung  zu  Fig.  175 
p.   270. 


e  in  Fig.  178,  welche  in  die  Richtung  gegen  die  entodermalen  Macro- 
meren abgegeben  werden  und  an  der  Ausbildung  des  Intestinum  theil- 
nehmen.  Sie  werden  bei  manchen  Formen,  so  bei  N  er  eis,  ventral- 
wärts  und  nach  hinten  zu  (Fig.  178^),  bei  anderen  aber  in  die 
Furchungshöhle  selbst,  also  ventralwärts  und  nach  vorn  abgegeben. 
Das  hängt  davon  ab,  ob  ihre  Production  zu  einer  Zeit  erfolgt,  in 
welcher  die  epibolische  Gastrulation  noch  nicht  weit  vorgeschritten 
ist  oder  schon  weiter  gediehen  ist. 

Gleichzeitig  mit  der  Production  der  Enteroblasten  erfolgt  (wenigstens 
bei  den  Pulmonaten)  eine  äquale  Theilung  der  beiden  grossen  Zellen 
M^  und  M^.  Die  ganze  Anlage  besteht  dann  aus  mehreren  Micromeren- 
paaren  (w?i,  m.,,  m^  in  Fig.  177),  worunter  auch  die  Enteroblasten  sich 
befinden,  und  "aus  vier  grossen,  in  einem  dorsalen  Bogen  angeordneten 
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Zellen  M-\  M--,  3P-,  M^^,  von  denen  die  beiden  medianwärts  ge- 
legenen M--  und  M^-  als  die  beiden  Urzellen  der  Mesodermstreifen 
zu  bezeichnen  sind.  Die  beiden  anderen  Zellen  31-^  und  3P^  liefern 
nach  Rabl  und  Wierzejski  die  Urniere  der  Pulmonatentrochophora. 
Nun  erfolgen  weitere  Theilungen  der  Urmesodermzellen  M--  und  M^\ 
durch  welche  eine  Reihe  kleinerer  Zellen  erzeugt  wird,  die  sich  zwischen 
üf^i  und  11-2  j-egp^  zwischen  M^~  und  M^^  einschieben.  Es  werden 
auf  diese  Weise  die  beiden  Mesodermstreifen  gebildet  {ms  in  Fig.  179). 
Wie  aus  Fig.  177  ersichtlich  ist,  haben  sich  die  Elemente  des  Ecto- 
mesoderms,  nämlich  die  Zellen  3a-^^^^,  3a^^^^^  etc.  den  beiden  Meso- 
dermstreifen ventralwärts  angeschlossen.  Die  gesammte  Mesoderm- 
anlage,  nämlich  Ectomesoderm  und  Entomesoderm  zusammen  bildet 
nun  einen  nur  vorn  unterbrochenen  Kreis,  welcher  die  centrale 
Darmanlage  umgiebt.  Dass  sich  der  larvale  Mesoblast  so  innig  an 
die  entodermalen  Mesodermstreifen  anschliesst,  könnte  auf  den  ersten 
Blick  auffällig  erscheinen.  Doch  ist  dagegen  im  Auge  zu  behalten, 
dass  in  diesem  Stadium  den  Mesodermelementen  wohl  kein  anderer 
Raum  zur  Verfügung  steht,  daher  sie  notwendigerweise  sich  kreis- 
förmig anordnen  müssen.  Diese  Anordnung  wird  aber  in  den  nun 
folgenden  Stadien  noch  beibehalten. 


Fig'.  178.  Lage  der  Entomesoblasten  31  M  und  Bildung  der  Enteroblasten  e  bei 
N  er  eis.     (Nach  E.  B.  Wilson.) 

A  Epibolische  Gastriila  vom  vegetativen  Pole  gesehen,  B  im  sagittalen  Durchschnitt. 
A,  B,  C,  D  die  4  Macromeren  (Entomeren).  Die  beiden  Urmesodermzellen  M  M  haben 
gegen  das  Entomerenfeld  4  kleine  Zellen  (e)  abgeschnürt,  welche  in  die  Bildung  des 
Intestinums  eingehen. 


Erwähnt  sei,  dass  bei  manchen  Oligochäten,  so  hauptsächlich 
bei  den  dotterärmeren  Eiern  mancher  Lumbriciden,  die  Mesoderm- 
streifen ungemein  frühzeitig  gebildet  werden,  nämlich  lange  vor  Be- 
ginn der  Gastrulaein stülpung.  Sie  liegen  dann  im  Blastocöl  der 
Blastulastadien. 

Natürlich  machen  die  Mesodermstreifen  mit  der  allgemeinen  Ver- 
änderung der  Körperform  die  verschiedensten  Lageveränderungen 
durch.  Die  beiden  Urmesodermzellen  liegen  anfangs  ganz  an  der 
Dorsalseite  (Fig.  179  A,  B).  Sie  produciren  die  Zellen  der  Mesoderm- 
streifen gegen  die  ventrale  Seite  (Fig.  179  C).  Es  werden  daher  die 
Mesodermstreifen  ursprünglich  eine  horizontale  Lage  einnehmen,  d.  h.  sie 
werden  der  Prototrochanlage  ungefähr  parallel  gelagert  sein  (Fig.  179  C). 
Da  die  Mitte  des  Embryos  nun  von  dem  Darm  eingenommen  ist,   so 
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müssen  sie  einen  bogenförmigen  Verlauf  nehmen  (Fig.  179  D).  Die 
beiden  Mesodermstreifen  bilden  demnach  in  diesem  Stadium  einen 
rechten  und  einen  linken ,  in  einer  horizontalen  Ebene  gelegenen 
Bogen.  Wenn  später  der  Urmund,  während  er  sich  allmählich  schliesst, 
nach  der  Ventralseite  verschoben  wird,  so  machen  die  Mesodermstreifen 
diese  Lageveränderung  mit.  Sie  gelangen  hierdurch  ganz  an  die 
Ventralseite  des  Embryos  (Fig.  179  ^E  und  F),  und  verlaufen  nun  von 
hinten  nach  vorn,  also  in  einer  ungefähr  gegen  den  Prototroch  senk- 
recht aufsteigenden  Richtung.  Die  Urmesodermzellen,  die  bald  ver- 
schwinden, indem  sie  sich  in  kleinere  Zellen  auflösen,  kennzeichnen 
nun  das  hinterste  Ende  der  Mesodermstreifen. 


^ 


B 


,>''X_ 


■■;/ 

'\- 

-  % 

V..'/' 

\....- 

■m 


v^ 


Tns 


ms 


.^,A////////l"m^^^^^^^^^^^^^^ 


Fig.  179.  Schemen  zur  Darstellung  der  Lageveränderungen  der  Mesodermstreifen 
während  der  Entwicklung  einer  Trochophora. 

A  Gastrula  von  der  Seite,  B  Gastrula  vom  vegetativen  Pole,  C  beginnender  Ver- 
schluss des  Blastoporus,  Seitenansicht,  D  dasselbe  Stadium,  Ansicht  vom  vegetativen  Pole, 
E  junge  Trochophora  von  der  Seite,  F  "Ventralansicht  derselben,  m  Urzellen  des  Meso- 
derms,  tos  Mesodermstreifen. 


Bei  den  Anneliden  zerfallen  die  Mesodermstreifen  später  in 
segmentale  Abschnitte,  welche,  indem  sie  sich  aushöhlen,  zu  den 
Cölomsäcken  der  betreffenden  Segmente  werden.  Aus  ihrer  Wand 
entwickeln  sich  die  Rumpf-  und  Darmmuskulatur,  die  Gonaden  und 
die   Nephridien.     Es   scheint,   dass  in   manchen   Fällen   an   der   Aus- 
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bildung  der  Nephridien  ein  ectoderraaler  Endabschnitt  participirt. 
Derartiges  wurde  von  Vejdovsky  für  Lumbriciden,  von  Bürger 
für  Hirudineen  angegeben.  Bei  Phascolosoma  soll  nach  Ge- 
ROULD  nur  das  Nephrostom  raesodermaler  Abkunft  sein,  während  die 
übrige  Partie  der  Nephridien  wahrscheinlich  aus  einer  ectoderraalen 
Wucherung  hervorgeht. 

Bei  den  Mollusken  gewinnen  die  Mesoderm streifen  niemals 
eine  so  erhebliche  Ausdehnung  wie  bei  den  Anneliden.  Sie  fallen 
hier  frühzeitig  einer  mesenchymartigen  Auflösung  anheim.  Auch  das 
spätere  Schicksal  dieser  Bildung  wäre  nach  den  Angaben  Meisen- 
heimer's  u.  A.  ein  wesentlich  anderes,  als  bei  den  Anneliden.  Hier 
sollen  sie  nur  dazu  dienen,  Bindegewebe  und  Musculatur  zu  produciren, 
während  die  gemeinsame  Anlage  der  definitiven  Niere,  des  Pericards 
und  der  Gonade  nach  Meisenheimer  dem  Ectoderm  entstammt. 
Es  ist  auffallend,  dass  eine  Bildung,  welche  in  ihren  ersten  Stadien 
bei  Mollusken  und  Anneliden  so  merkwürdig  übereinstimmend  an- 
gelegt wird,  in  ihren  späteren  Schicksalen  sich  difFerent  verhalten 
soll.  Es  sei  deshalb  hier  erwähnt,  dass  Rabl  die  definitive  Niere 
von  Plan or bis  von  den  Mesodermstreifen  herleitete,  und  ähnlich 
spricht  sich  neuerdings  Wierzejski  für  Physa  aus.  Nach  ihm  ent- 
steht bei  dieser  Form  die  Niere  vom  Mesoderm,  wahrscheinlich  auch 
•die  Gonade  und  das  Pericard.  Ebenso  vermuthet  P.  Heyder  (1909) 
eine  mesodermale  Abstammung  der  Nierenanlage  für  Arion.  Sollten 
sich  diese  letzteren  Angaben  bestätigen,  so  würden  die  Mesoderm- 
streifen der  Anneliden  und  Mollusken  auch  in  ihren  späteren  Schick- 
salen besser  übereinstimmen,  als  man  nach  Meisenheimer  annehmen 
sollte. 

5.  Die  secundäre  oder  abgeleitete  Mesodermstreifbildung. 

Da  wir  die  Keimblätterbildung  der  Arthropoden  in  einem  be- 
sonderen Abschnitt  darzustellen  gedenken,  so  können  wir  hier  uns 
kürzer  fassen.  Wir  finden  bei  den  Arthropoden,  wie  bei  den 
Anneliden  paarige  Mesodermstreifen,  welche,  unter  den  lateralen 
Partien  des  Keimstreifectoderms  gelegen,  eine  untere  Schicht  des 
K^imstreifs  darstellen.  In  diesen  anfangs  soliden  und  manchmal  nur 
einschichtigen  Mesodermstreifen,  die  sich  bald  segmental  gliedern, 
kommen  später  meist  Cölomhöhlen  zur  Entwicklung.  Nur  bei  den 
Crustaceen  scheinen  Cölomanlagen  fast  völlig  zu  fehlen  (?).  Wir 
werden  an  der  allgemeinen  Homologie  der  Mesodermstreifen  der 
Arthropoden  mit  denen  der  Anneliden  nicht  zweifeln.  Doch 
ist  meist  die  Art  ihrer  Entstehung  eine  verschiedene.  Es  hängt  dies 
damit  zusammen,  dass  die  Annelidenentwicklung  dem  determinativen 
Typus  angehört,  während  die  Arthropoden  nicht  determinative  Formen 
sind. 

Dementsprechend  wird  in  dem  wenigzelligen  Keim  der  Anne- 
liden die  gesammte  Anlage  des  Entomesoderms  in  der  Form  zweier 
Zellen,  der  paarigen  Urmesodermzellen,  in  die  Furchungshöhle  ver- 
senkt. Die  Mesodermstreifen  entwickeln  sich  sodann  durch  telo- 
blastisches  Wachsthum,  d.  h.  durch  successive  Zellproduction  von 
Seiten  der  Urmesodermzellen,  worauf  dann  allerdings  auch  weitere 
Theilung  der  producirten  Zellen,  also  interstitielles  Wachsthum  des 
Mesodermstreifs  einsetzt. 

Korschelt-Heider,  Lehrbuch.  Allgemeiner Thcil.  IV.Liefg.  l.u.2.AufI.  19 
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Bei  den  Arthropoden  dagegen  ist  in  den  meisten  Fällen  die 
erste  Anlage  der  Mesodermstreifen  von  Anfang  an,  d.  h.  von  dem 
Moment  an,  wo  sie  als  gesonderte  Zellgruppe  zu  erkennen  sind,  eine 
vielzellige.  Das  Wachsthum  der  Mesodermstreifen  ist  von  Anfang  an 
ein  interstitielles.  Urmesodermzellen  werden  nicht  beobachtet  und 
dementsprechend  auch  keine  teloblastische  Art  der  Zellvermehrung. 
Bei  den  meisten  Arthropoden  verläuft  die  Gastrulation  unter  dem 
Bilde  einer  vielzelligen,  soliden  Einwucherung.  Die  Stelle  dieser  Ein- 
wucherung  ist  oberflächlich  nur  durch  ein  seichtes  Grübchen  oder 
durch  einen  einwachsenden  Cumulus,  wie  bei  vielen  Crustaceen  und 
Arachniden,  sowie  bei  den  Myriopoden,  oder  durch  eine  langgestreckte 
Einwucherungszone  (Primitivrinne)  wie  bei  Peripatus  und  bei  den 
Insecten,  gekennzeichnet.  Die  einwuchernden  Zellen  bilden  das  primäre 
Entoderm,  welches  sich,  da  es  bei  der  Einwucherung  auf  den  Wider- 
stand der  centralen  Nahrungsdottermasse  stösst,  bald  unter  dem  Ecto- 
derm  als  sogenanntes  unteres  Blatt  flächenhaft  ausbreitet.  Erst  jetzt 
vollzieht  sich  eine  Sonderung  in  eine  entodermale  Zellmasse  (vielfach 
werden  auch  Vitellophagen  erzeugt)  und  in  paarige  Mesodermstreifen. 
Die  letzteren  breiten  sich  unter  den  seitlichen  Partien  des  Keim  Streifs 
aus  und  gliedern  sich  sodann  in  segmentale  Abschnitte. 

Nur  in  wenigen  Fällen  hat  man  schon  zu  Beginn  des  Gastru- 
lationsprocesses  eine  besondere  Einwucherungsstelle  des  Mesoderms 
genauer  bezeichnen  können.  Dieselbe  gehört  bei  den  Crustaceen 
der  Gegend  des  vorderen  Urmundrandes  an,  so  bei  Astacus  (nach 
Reichenbach),  bei  Asellus  (nach  Mc  Murrich).  Bei  Peripa- 
tus dagegen  umgreift  die  Mesodermanlage  hufeisenförmig  die  hintere 
Blastoporusregion,  also  die  Gegend,  an  welcher  sich  später  die  After- 
öffnung ausbildet.  Im  Einzelnen  sind  nun  allerdings  die  Processe 
der  Mesodermbildung  bei  den  Arthropoden  so  verschiedenartig,  dass 
sie  kaum  in  allgemeinerer  Weise  zusammengefasst  werden  können; 
daher  wir  uns  zu  einer  specielleren  Darstellung  dieser  Vorgänge 
haben  entschliessen  müssen. 

Von  dem  entworfenen  Schema  weichen  einige  Crustaceen  ab, 
welche  sich  insofern  den  Anneliden  nähern,  als  bei  ihnen  bei  totaler 
Furchung  (oder  bei  einer  der  totalen  nahestehenden  Furchungsweise) 
die  ersten  Entwicklungsvorgänge  mehr  determinativen  Charakter  be- 
sitzen. Wir  haben  diese  Fälle  unten  eingehend  erörtert.  Hier  kommen 
auch  paarige  Urmesodermzellen  oder  doch  Zellen,  welche  sich  ihnen 
nach  Lage  und  späterem  Schicksal  einigermassen  vergleichen  lassen, 
zur  Beobachtung.  So  bei  den  Cirripedien,  den  Copep öden,  bei 
Moina  und  Branchipus,  ferner  bei  den  Euphausiden.  Diese 
Formen  würden  somit  nach  der  Art  ihrer  Mesodermstreifbildung  sich 
den  Anneliden  näher  anschliessen. 

Eine  teloblastische  Art  des  Mesodermstreifwachsthums  kommt 
auch  den  Isopoden  zu,  wie  man  seit  den  Untersuchungen  Patten's 
an  Cymothoa  weiss.  Später  haben  Bergh,  Nusbaum  und  Mc 
Murrich  diese  Verhältnisse  untersucht.  Es  findet  sich  am  hinteren 
Ende  des  Keimstreifs  eine  Querreihe  von  8  Teloblasten,  welche 
durch  Theilungen  nach  vorn  das  Mesoderm  der  metanaupliaren 
Keimstreifregion  produciren.  Die  Verhältnisse  erinnern  entfernt  an 
das  teloblastische  Keimstreifwachsthum  der  Lumbriciden  und  Hiru- 
dineen;  doch  handelt  es  sich  natürlich  —  bei  ganz  anderen  Verhält- 
nissen —  hier  nur  um  eine  entfernte  Analogie.     Wir  möchten  über- 
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haupt  diesen  ganzen  Fall  der  Mesodermbildung  der  Isopoden  nicht 
direct  auf  die  Verhältnisse  der  Anneliden  zurückbeziehen,  sondern 
ihn  eher  als  eine  secundäre  Anpassung  an  die  Wachsthumsverhält- 
nisse  des  Keim  Streifs  betrachten. 

Schliesslich  werden  wir  auch  die  Entwicklung  der  Cephalo- 
poden  von  dem  gewöhnlichen  Molluskentypus  ableiten  müssen. 
Formen  mit  dotterreichen  Eiern,  wie  Nassa  und  Fulgur,  mögen 
den  Uebergang  vermitteln.  Allerdings  ist  die  Cephalopodenentwick- 
lung  bereits  weitgehend  modificirt.  Keine  Spur  von  Spirajtypus  der 
Furchung,  welche  hier  typisch  bilateral  ist.  Auch  die  Mesoderm- 
bildung gehört  einem  abgeleiteten  Typus  an.  Die  Keimscheibe  der 
Cephalopoden  ist  ursprünglich  einschichtig.  Ein  Wucherungsprocess 
am  Rande  derselben  (doch  vorne  mit  einer  Unterbrechung)  führt  zur 
Ausbildung  des  Entoderms,  wodurch  die  Keimscheibe  zweischichtig 
wird.  Schliesslich  tritt  eine  Zeileinwucherung  in  der  hinteren  Partie 
der  Keimscheibe  ein,  welche  Mesodermzellen  und  Urgenitalzellen  und 
somit  eine  dritte  mittlere  Schicht  der  Keimscheibe  liefert  (Teich- 
mann, F.  1903,  vgl.  oben  p.  140). 

6.  Die  Mesodermbildung  der  Enteropneusten. 

Wir  können  die  im  Folgenden  zur  Besprechung  kommenden 
Typen  der  Mesodermbildung  kaum  besser  einleiten,  als  indem  wir 
ein  kurzes  Kapitel  über  die  Enteropneusten  einschieben.  Nicht 
deshalb,  weil  es  sich  hier  um  eine  ursprüngliche  Gruppe  handelt, 
durch  welche  die  Echinodermen  mit  den  Chordaten  in  Beziehung  ge- 
bracht werden,  sondern,  weil  in  dieser  kleinen  Gruppe  die  verschie- 
densten Typen  der  Cölombildung  zur  Beobachtung  kommen,  von  der 
einfachen  Enterocölbildung  angefangen  bis  zur  Ausbildung  von  Cölom- 
säcken  durch  Zusammentreten  einzelner  Mesenchymzellen.  Das  Vor- 
kommen aller  dieser  verschiedenen  Typen  in  einer  so  eng  begrenzten 
Gruppe  soll  uns  beweisen,  dass  sie  ihrem  Wesen  nach  zusammen- 
gehören. 

Bekanntlich  besteht  das  Cölom  von  Balanoglossus,  ent- 
sprechend den  drei  Körperregionen  aus  drei  Abschnitten:  Eichel- 
cölom,  Kragencölom  und  Rumpfcölom.  Das  Eichelcölom  ist  unpaar, 
doch  wird  durch  gelegentliches  Vorkommen  zweier  Eichelporen  und 
durch  das  Vorhandensein  eines  unvollkommenen  Mesenteriums  eine 
Trennung  in  zwei  Hälften  angedeutet.  Kragencölom  und  Rumpf- 
cölom bestehen  aus  paarigen,  durch  ein  median  verlaufendes  Mesen- 
terium getrennten  Räumen. 

lieber  die  Entstehung  des  Eichelcöloms  herrscht  unter  den  Au- 
toren Uebereinstimmung.  Es  entsteht  in  allen  untersuchten  Fällen 
durch  Abschnürung  einer  Blase  vom  vorderen  Ende  des  Urdarms, 
d.  h.  von  jenem  Ende,  welches  dem  Blastoporus  gegenüber  liegt,  so 
bei  Balanoglossus  Kowalevskii  nach  Bateson  (c/  in  Fig.  180), 
bei  Dolichoglossus  pusillus  (c^  in  Fig.  181)  nach  B.  M.  Davis 
(F.  1908)  und  bei  Balanoglossus  clavigerus  nach  Heider  (1909). 
Seine  Entstehung  ist  sonach  ganz  ähnlich  wie  die  der  Cölomanlage 
bei  den  Echinodermen,  nur  dass  hier  die  Theilung  in  eine  rechte  und 
linke  Hälfte,  welche  bei  den  Echinodermen  frühzeitig  eintritt,  unter- 
bleibt.   Die  Anlage  des  Eichelcöloms  ist  die  sogenannte  Wassergefäss- 
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blase  der  Tornaria;  der  Rückenporus  dieser  Larve  wird  später  zum 
Eichelporus. 

Dagegen  sind  über  die  Entstehung  des  Kragen-  und  Rumpf- 
cöloms  die  mannigfachsten  Angaben  gemacht.  Bei  Balano  glossus 
Kowalevskii,  der  keine  Tornaria  hat,  sondern  sich  direct  ent- 
wickelt, entstehen  weiter  hinten  am  Urdarm  zwei  Paare  von  Diver- 
tikeln, von  denen  das  vordere  zum  Kragencölom,  das  hintere  zum 
Rumpfcölom  wird  (Bateson,  Fig.  180  cu  u.  ciu)-  Ganz  ähnlich 
ist  die  Entstehung  der  Cölome  im  Embryo  von  Cephalodiscus 
indicus  (nach  Schepotieff  1909). 

Anders  ist  die  Entstehung  dieser  Cölomräume  bei  Dolicho- 
glossus  pusillus  nach  Davis  (F.  1908).  Hier  sollen  sich  diese 
zwei  Paare  von  Säckchen  von  der  zuerst  entstandenen  vorderen  Cölom- 
blase  (also  von  der  Anlage  der  Wassergefässblase)  nach  hinten  ab- 
schnüren  (Fig.  181  c^  u.  c^).    Es   würde   dann  die  Cölombildung   bei 


Fig.  180.  Fig.  181. 

Fig.  180.    Schema  der  Cölombildung  beiBalanoglossus  Kowalevskii.    (Nach 
Bateson.) 

C[   Eichelcölom,  c/j  Kragencölom,  Cfji    Rumpfcölom,  d  Darm. 

Fig.  181.  Entstehung  der  Cölomsäcke  von  Dolichoglossus  pusillus.  (Nach 
B.  M.  Davis.) 

c*  Eichelcölom,  c^  Kragencölom,  c^  Rumpfcölom,  d  Darm,  ec  Ectoderm,  en  Eutoderm. 

dieser  Form,  welche  sich  ebenfalls  direct  entwickelt  (d.  h.  ohne  Tor- 
naria), eine  gewisse  Aehnlichkeit  mit  den  Umbildungen  des  Entero- 
cöls  bei  den  meisten  Echinodermen  gewinnen,  wo  ja  auch  von  einer 
ursprünglich  vorderen  Blase  durch  Abschnürung  drei  Paare  von 
Cölomräumen  (vorderes  Enterocöl,  Hydrocöl  und  hinteres  Enterocöl) 
gebildet  werden. 

An  den  jüngsten  Tornarien  findet  sich  nur  die  Anlage  des 
Eichelcöloms  (die  sogenannte  Wassergefässblase).  Später  finden  sich 
die  Anlagen  von  Kragen-  und  Rumpfcölom  als  paarige,  flachgedrückte 
Säckchen  im  hinteren  Theil  der  Larve,  und  zwar  liegen  die  Kragen- 
cölome  dem  hintersten  Magenabschnitt  an,  während  die  Rumpfcölome 
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das  Intestinum  (den  Enddarm)  seitlich  umschliessen.  lieber  die  erste 
Entstehung  dieser  Cölompaare  sind  die  verschiedensten  Angaben  ge- 
macht worden.  Agassiz  und  Metschnikoff  leiteten  sie  in  mehr 
unbestimmter  Weise  durch  Divertikelbildung  von  den  entsprechenden 
Darmabschnitten  her,  an  denen  sie  gefunden  werden.  Sichergestellt 
ist  für  manche  Tornarien  die  Entstehung  der  Rumpfcölome  durch 
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'-Cr 


Fig.  182. 


Fig.  183. 


Fig.  182.    Frontalschnitt  durch  den  Magen  und  Enddarm  einer  Tornaria  dubia 
mit  den  Anlagen  des  Rumpfcöloms.     (Nach  Spengel.) 

r,  Rumpfcölom,  i  Intestinum  =  Enddarm,  in  Magen. 

Fig.  183.     Cölombildung  an   der  Tornaria  von  New  England.     (Nach  Morgan.) 
A   Entstehung    des  Kragencöloms    als    Proliferation    von    der    Magenwand.     B  Ent- 


stehung   des  Rumpfcöloms    als  solide  Ausstülpung    des  Intestinums. 
Rumpfcölom,  m  Magenwand,  i  Intestinum. 


Cg  Kragencölom,    Cg 


Divertikelbildung  vom  Intestinum  aus  (cg  in  Fig.  182).  Eine  solche 
Entstehungsweise  wurde  von  Bourne  und  Spengel  angegeben,  und 
Heider  konnte  sie  für  die  Tornaria  von  Balanoglossus  clavi- 
gerus  bestätigen.  Das  Kragencölom,  welches  etwas  später  entsteht, 
wird  nach  Bourne  und  Spengel  vom  Rumpfcölom  aus  nach  vorne 
abgeschnürt  (Fig.  185  C  c^). 


Fig.  184.  Drei  Schnitte  einer 
Schnittserie  durch  die  Tornaria  von 
den  Bahamas.     (Nach  Morgan.) 

Zeigen  die  Entstehung  des  Rumpf- 
cöloms Cg  durch  Zusammentreten  verein- 
zelter Mesenchymzellen.  ec  Ectoderm  der 
äusseren  Körperwand.  Die  Verdickung 
derselben  bezieht  sich  auf  den  hinteren 
circulären  Wimperreifen    der  Tornaria. 


Während  es  sich  in  allen  bisher  betrachteten  Fällen  um  ein 
echtes  Enterocöl  handelt,  das  in  verschiedener  Weise  durch  secun- 
däre  Abschnürungen  in  einzelne  Compartimente  zerfällt,  fand  Morgan 
(1891  u.  1894)  bei  anderen  Tornarien  einen  anderen  Modus  der  Bil- 
dung dieser  Cölome.  Bei  der  Tornaria  von  New  England  entsteht 
das  Kragencölom  durch  paarige  Zellwucherung  (proliferation)   an  den 
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Seiten  des  Magens  (Fig.  183  Ä  c^),  das  Rumpfcölom  durch  eine 
solide  Ausstülpung  des  Intestinums  (Fig.  183  B  c^).  Bei  der  Tor- 
naria  von  den  Bahama's  dagegen  entstehen  diese  Cölomräume  in 
weiter  Entfernung  von  der  Darmanlage  durch  Zusammentreten  einzelner 
Mesenchymzellen  (Fig.  184).  Es  wäre  von  Interesse,  über  die  erste 
Herkunft  dieser  Mesenchymzellen  Bestimmteres  zu  erfahren.  Bei  der 
Tornaria  von  Balanoglossus  clavigerus  entstammen  sie  der 
Wand  des  Eichelcöloms. 


Fig.  185.  Fünf  Schemen  zur  Darstellung  der  verschiedenen  Typen  der  Cölom- 
bildung  bei  den  Enteropneusten. 

A  für  Balanoglossus  Kowalevskii,  nach  Bateson. 

B  für  Dolichoglossus  pusillus,  nach  Davis. 

C  für  verschiedene  Tornarien  nach  Boürne  und  Spengel. 

D  für  die  Tornaria  von  New  England,  nach  Morgan. 

E  für  die  Tornaria  von  den  Bahamas,  nach  Moegan. 

Cj  Eichelcölom,  c^  Kragencölom,  Cg  Rumpfcölom,  d  Darm,  i  Intestinum. 

Wir  haben  keine  Ursache,  an  der  Richtigkeit  dieser  verschiedenen 
Angaben  zu  zweifeln  —  wenngleich  vielleicht  in  einzelnen  Punkten 
spätere  Correcturen  eintreten  mögen.  Wenn  wir  uns  an  die  derzeit 
vorliegenden  Angaben  halten,  so  zeigt  sich,  wie  ungemein  variabel 
die  Cölombildung  in  einer  kleinen,  gut  begrenzten  Gruppe  sein  kann 
(vgl.  Schema  Fig.  185).  Die  hinteren  Cölome,  die  wohl  ursprünglich 
im  Sinne  des  BATESONschen  Schemas  von  den  hinteren  Urdarmab- 
schnitten  gebildet  wurden  (Fig.  185 yl),  finden  sich  bei.Dolicho- 
glossus  pusillus  an  die  vordere  Cölomblase  angeschlossen  (Fig. 
185  B),  wie  dies  auch  bei  den  Echinodermen  (mit  Ausnahme  von 
Comatula)  der  Fall  ist.  Wir  finden  ferner  drei  Typen  der  Cölom- 
bildung: 

1)  durch  Divertikelabschnürung  vom  Urdarm  (Fig.  185  Ä,  B  u.  C), 

2)  durch  solide  Zellproliferation  (Fig.  185  D), 

3)  durch  Zusammentreten  von  Mesenchymzellen  (Fig.  185  E). 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung.  285 

Der  zweite  Typus  lässt  sich  leicht  auf  den  ersten  zurückführen. 
Ausstülpung  und  solide  Zellproliferation  sind  ja  Vorgänge,  die  sich 
in  so  vielen  Fällen  vertreten  können.  Wir  sind  gewohnt,  diese  beiden 
Typen  als  wesensgleich  zu  betrachten.  Ihnen  schliesst  sich  der  dritte 
Typus  an.  Wenn  wir  uns  daran  erinnern,  dass  bei  der  Ausbildung 
einer  Zellproliferation  die  Zellen  ungemein  leicht  den  Zusammenhang 
völlig  verlieren,  so  wird  eine  Anzahl  zerstreuter  Mesenchymzellen 
schliesslich  dasselbe  zu  bedeuten  haben,  wie  eine  durch  Zellproli- 
feration entstehende  Anlage. 

7.  Die  Enterocölbildung. 

Die  Mesodermbildung  der  Echinodermen  schliesst  sich  im 
Allgemeinen  nahe  an  die  der  Enteropneusten  an.  Auch  hier  handelt 
es  sich  um  Abfaltung  der  Cölomsäcke  vom  Urdarm.  Gleichzeitig 
wandern  Mesenchymzellen  in  das  Blastocöl  ein.  Die  Mesenchym- 
bildung  kann  hier,  wie  dies  bei  den  Asteriden  der  Fall  ist,  erst  nach 
erfolgter  Gastrulation  vom  Scheitel  des  Urdarms  aus  erfolgen,  oder 
aber  sie  kann  schon  vor  Eintritt  der  Gastrulation  ihren  Anfang 
nehmen.  Man  bemerkt  dann  zunächst  an  jener  Stelle,  welche  bei 
der  später  erfolgenden  Einstülpung  zum  Scheitel  des  Urdarms  wird, 
eine  Zelleinwanderung  in  den  Gallertkern.  So  bei  den  Echiniden 
und  bei  Comatula.  Wenn  dann  bei  diesen  Formen  die  Gastrula- 
einstülpung  vollendet  ist,  setzt  sich  die  Mesenchymbildung  vom 
Gipfel  des  Urdarms  aus  noch  eine  Zeitlang  fort.  Man  hat  dement- 
sprechend bei  den  Echiniden  zwei  Phasen  der  Mesenchymbildung 
unterschieden  (Driesch)  und  bezeichnet  den  erstgebildeten  Theil 
von  Mesenchymzellen,  welcher  vor  der  Gastrulation  von  den  Zellen 
des  vegetativen  Poles  erzeugt  wurde,  als  primäres  Mesenchym; 
dasselbe  ist  dazu  bestimmt,  die  kalkbildenden  Zellen  des  Pluteus  zu 
liefern.  Die  später  vom  Scheitel  des  Urdarms  entstehenden  Mesen- 
chymzellen werden  als  secundäres  Mesenchym  zusammengefasst. 
Es  handelt  sich  hier  aber  nur  um  zwei  nicht  scharf  getrennte,  zeitlich 
aufeinanderfolgende  Phasen  eines  und  desselben  Processes. 

Nach  erfolgter  Mesenchymbildung  setzt  die  Abfaltung  der  Cölom- 
säcke ein.  Wir  finden  bei  den  Echinodermen  zwei  verschiedene 
Typen  der  Cölombildung^  von  denen  der  eine  bei  Comatula,  der 
andere  bei  allen  übrigen  Echinodermen  realisirt  ist.  Bei  Comatula 
entstehen  die  hinteren  Cölomtaschen  (Lateralscheiben  oder  Anlagen 
der  definitiven  Leibeshöhle)  gesondert  von  der  Anlage  des  Hydrocöls, 
während  bei  den  übrigen  Echinodermen  sämmtliche  Cölomräume  von 
einer  vom  Scheitel  des  Urdarms  sich  abschnürenden  unpaaren  Blase 
(also  wie  bei  Dolichoglossus  pusillus  p.  282)  hervorgebildet  werden. 
Wir  betrachten  zunächst  die  etwas  complicirten  und  eigenartigen 
Verhältnisse  von  Comatula  nach  den  Angaben  Seeliger's  (F.  1892). 

Bei  Comatula  (An tedon  rosaceus)  schliesst  sich  der  Blasto- 
porus  vollständig.  Dies  ist  bei  den  Echinodermen  im  Allgemeinen 
selten  der  Fall,  wo  ja  meist  der  Urmund  direct  in  den  After  der 
Larve  übergeht.  Es  füllt  sich  nun  allmählich  das  Blastocöl  mit 
Mesenchymzellen.  Die  geschlossene  Urdarmblase  wird  durch  eine  ring- 
förmige Einschnürung  in  zwei  hinter  einander  gelegene  etwas  ungleich 
grosse  Säcke  getheilt.  Der  grössere  vordere  Sack  (Fig.  1S6A  d-\-) 
liefert   die  Anlage   des  Darmes,   des  Hydrocöls   und  des   sogenannten 
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Parietalcanals.  (Als  Parietalcanal  wird  bei  Comatula  jener  Raum 
bezeichnet,  welcher  sich  durch  den  Dorsalporus  nach  aussen  öffnet 
und  bei  den  übrigen  Echinodermen  als  linkes  vorderes  Enterocöl,  left 
anterior  enterocoel,    bezeichnet   wird.)     Der   hintere,    etwas   kleinere 
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Fig.  186.  Schematische  Darstellung  der  Cölombildung  bei  Comatula.  (Nach 
Seeligek.)  Die  Figuren  links  {A,  C  und  E)  stellen  Ansichten  des  Embryos  von  der 
rechten  Seite  gesehen  dar,  die  Figuren  rechts  {B,  D  und  F)  die  entsprechenden  Ansichten 
vom  animalen  Pole.     Schematisch. 

q  vorderstes  Cölomsäekchen  =  Parietalcanal,  c^  mittleres  Cölomsäckchen  =  Hydrocöl, 
Cg  die  beiden  hinteren  Cölomsäckchen,  d  Darmanlage,  d-{-  gemeinsame  Anlage  von  cZ, 
c^  und  Cj,  V  Veutralseite,  ds  Dorsalseite. 
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Sack  (Fig.  186J.  C3)  wandelt  sich  in  die  beiden  hinteren  Cölom sacke 
(right  and  left  posterior  enterocoel)  um.  Der  Embryo  lässt  schon 
in  diesem  Stadium  Spuren  von  bilateraler  Symmetrie  erkennen,  indem 
die  beiden  Säcke  (wie  bereits  früher  der  Urdarra)  der  Ventralseite 
etwas  näher  liegen,  als  der  Dorsalseite  (Fig.  186  J.  und  5).  Während 
die  beiden  genannten  Säcke  sich  vollständig  von  einander  trennen, 
ändern  sie  ihre  Gestalt.  Der  hintere  wird  zunäÜhst  zu  einer  quer- 
gelagerten, von  rechts  nach  links  sich  erstreckenden  Röhre  (c..  in 
Fig.  186  jB),  während  der  vordere  mit  seinen  nach  hinten  gekrümmten 
Enden  die  hintere  Röhre  halbmondförmig  (Fig.  186  J.  d-\-)  umgreift. 
Bei  der  Ansicht  vom  animalen  Pole  (Fig.  1865)  überkreuzen  sich 
demnach  jetzt  die  beiden  Säcke.  Etwas  später  nimmt  der  hintere 
Sack  Hantelform  an.  Er  besteht  nun  aus  zwei  erweiterten  Enden 
(den  Anlagen  des  rechten  und  linken  hinteren  Enterocöls)  und  aus- 
einem  immer  schmäler  werdenden 
queren  Verbindungsgang  (cg  in 
Fig.  186  C  u.  D).  Der  vordere 
Sack  lässt  eine  an  der  Ventral- 
seite und  etwas  links  gelegene 
Ausbuchtung  als  Anlage  des 
Hydrocöls  (Cg  in  Fig.  186  G  u.  D) 
und  eine  weitere  kleine  Ausbuch- 
tung vorne  als  Anlage  des  Pa- 
rietalcanals  (q  in  Fig.  186  C  u.D) 
erkennen.  Die  späteren  Umbil- 
dungen lassen  sich  dahin  zu- 
sammenfassen, dass  der  quere 
Verbindungsgang  zwischen  dem 
rechten  und  linken ,  hinteren 
Cölomsack  rückgebildet  wird  (C3 
in  Fig.  186^5  u.  F).  Dann  ver- 
schmelzen   die   nach   hinten   ge- 


richteten Hörner  des  vorderen 
Sackes  und  bilden  so  die  eigent- 
liche Darmanlage  {d  in  Fig.  186  JE' 
u.  y).  Die  Hydrocölblase  wird 
mit  dem  Parietalcanal  gemeinsam 
(Cj  u.  C2  in  Fig.  186  £'  u.  F)  von 

der  Darmanlage  abgeschnürt.  Beide  Anlagen  trennen  sich  später  von 
einander.  Der  Parietalcanal  öffnet  sich  durch  den  Hydroporus  nach 
aussen.  Das  Hydrocöl  tritt  später  durch  den  Steincanal  wieder  mit 
dem  Hohlraum  der  Parietalblase  in  Verbindung. 

Als  Typus  der  übrigen  Echinodermen  seien  die  Echiniden 
vorgeführt.  Hier  schnürt  sich  nach  erfolgter  Ausbildung  des  primären 
und  secundären  Mesenchyms  vom  vorderen  Ende  des  Urdarms  eine 
unpaare  Enterocölblase  ab  (c  in  Fig.  187),  welche  bald  in  eine  rechte 
und  linke  Hälfte  zerfällt  (c  in  Fig.  188  A  u.  B).  Diese  beiden  Säck- 
chen geben  sodann  je  ein  Säckchen  als  Anlage  des  rechten  und  linken 
Enterocöls  nach  hinten  ab  {c.^  u.  cr.^  in  Fig.  188  C).  Wir  haben  dann 
vier,  in  zwei  Paaren  angeordnete,  neben  dem  Darm  (der  nun  schon 
die  Gliederung  in  Oesophagus,  Magen  und  Intestinum  erkennen  lässt) 
gelegene  Säckchen,  von  denen  die  beiden  vorderen  (c^  u.  cr^  in 
Fig.   188  C)    als  rechtes   und   linkes   vorderes   Enterocöl,    die   beiden 


Fig.  187.  Junger  Pluteus  von  Echino- 
cyamus  pusillus.     (Nacb  Theel.) 

a  After ,  c  Cölomsäckchen ,  d  Darm, 
wi  Mundbucht. 
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hinteren  {c^  u.  cr^  in  Fig.  188  G)  als  rechtes  und  linkes  hinteres 
Enterocöl  bezeichnet  werden.  Wir  verfolgen  zunächst  die  Umbildungen 
des  linken  vorderen  Enterocölsäckchens  (Ci  in  Fig.  188  C).  Es  ent- 
wickelt zunächst  ein  Canälchen,  welches  mit  dem  dorso-raedian  ge- 
legenen Hydroporus  {p  Fig.  188  C)  nach  aussen  mündet.  Dieser 
Porus  wird  zum  Primärporus  der  Madreporenplatte.  Gleichzeitig 
schnürt  sich  vom  linken  vorderen  Enterocöl  ein  meist  anfangs  ziem- 
lich dickwandiges  Säckchen  Qi)  nach  hinten  ab.  Es  ist  dies  die  An- 
lage des  Hydrocöls  oder  des  Ambulacralgefässsystems.  Der  Ver- 
bindungsgang zwischen  dem  Hydrocöl  und  dem  linken  vorderen 
Enterocöl  bleibt  entweder  primär  erhalten  oder  stellt  sich  nach  voll- 
zogener Abschnürung  secundär  wieder  her.  Er  ist  als  Anlage  des 
Steincanals  zu  betrachten.  Das  linke  vordere  Enterocöl  erhält  sich 
als  Ampulle  unter  der  Madreporenplatte.  Die  beiden  hinteren  Entero- 
cölblasen  liefern  die  definitive  Leibeshöhle  des  ausgebildeten  Echino- 
derms.  Etwas  später  machen  sich  auch  am  rechten  vorderen  Entero- 
cölsäckchen  Spuren  ähnlicher  Umbildung,  wie  wir  sie  für  das  linke 
vordere  Enterocöl  geschildert  haben,  bemerkbar.  Doch  tragen  sie 
mehr  rudimentären  Character.  Das  endgiltige  Schicksal  dieser  so 
■entstehenden  Bildungen  scheint  noch  nicht  völlig  klargestellt. 


Fig.  188.  Umwandlung  der  Cölomsäckchen  bei  den  Echiniden.  A  und  B  nach 
Theel,   C  nach  BuRY,  aus  Bronn. 

a  After,  c  Enterocölsäckchen,  c^  linkes  vorderes  Enterocöl,  c^  linkes  hinteres  Entero- 
cöl, cr^  rechtes  vorderes  Enterocöl,  cr^  rechtes  hinteres  Enterocöl,  h  linke  Hydrocöl- 
anlage,    i  Intestinum  (Enddarm),    mg  Magen,    m  ectodermale  Mundbucht,    oe  Oesophagus. 


Im  Uebrigen  unterliegt  die  Enterocölbildung  der  Echinodermen 
mannigfachen  Varianten,  auf  welche  hier  nicht  näher  eingegangen  werden 
soll.  Es  können  die  beiden  primären  Enterocölsäckchen  gemeinsam  oder 
aber  gesondert  vom  Urdarm  abgeschnürt  werden,  es  tritt  oft  schon  früh- 
zeitig die  Asymmetrie  der  ganzen  Anlage  sehr  deutlich  hervor,  später 
machen  sich  mannigfaltige,  oft  schwer  zu  verstehende  Umlagerungen  der 
Cölomsäckchen  bemerkbar  etc. 

Ein  bekanntes  Beispiel  der  Enterocölbildung  liefern  die  Chäto- 
g  n  a  t  h  e  n.  Die  diesbezüglichen  Angaben  Kowalevsky's  und  0.  Hert- 
w^ig's  haben  neuerdings  durch  Doncaster  (F.  1902)  gegenüber  den 
Mittheilungen   Jourdain's   (F.  1892)   in   allen    wesentlichen   Punkten 
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Bestätigung  erfahren.  Bei  diesen  Formen  ist  zunächst  die  frühzeitige, 
schon  an  der  Invaginationsgastrula  bemerkbare  Sonderung  der  beiden 
Urgenitalzellen  (g  in  Fig.  189  J.)  hervorzuheben,  welche,  bald  durch 
Theilung  auf  vier  vermehrt,"  in  einer  Querreihe  im  Urdarmlumen  ge- 
lagert zu  finden  sind  (g  in  Fig.  189^).  Von  ihnen  repräsentiren  die 
zwei  mittleren  die  Anlagen  der  beiden  Hoden,  die  beiden  äusseren 
dagegen  die  der  beiderseitigen  Ovarien.  Durch  die  Ausbildung  zweier 
von  vorne  nach  hinten  fortschreitender  Falten  (Fig.  189  .B)  des  Ento- 
derms  wird  der  Urdarm  in  drei  neben  einander  gelegene  Räume  ge- 
theilt,  von  denen  der  mittlere  den  Mitteldarmraum  (d),  die  beiden 
seitlichen  dagegen  die  beiden  Cölomsäcke  (es)  darstellen.  Bezüglich 
der  weiteren  Ausbildung  dieser  beiden  Falten  ist  die  Angabe  0.  Hert- 
wig's  hervorzuheben,  wonach  dieselben  nicht  bloss  von  vorne  nach 
hinten  auswachsen,  sondern  gleichzeitig  auch  von  der  Ventralseite 
nach  der  Dorsalseite,  so  dass  die  Abschnürung  der  Cölomsäcke  dorsal- 
wärts  später  erfolgt  als  ventralwärts. 

Während  der  Blastoporus  sich  sehliesst,  bildet  sich  am  Vorder- 
ende die  ectodermale  Stomodaeumeinstülpung  aus  (Fig.  189  C  st).  Mit 
der  fortschreitenden  Abschnürung  der  seitlichen  Cölomsäcke  gerathen 
die  Urgenitalzellen  in  diese  letzteren  und  es  erfolgt  später  die  Theilung 
des  Cöloms  in  die  drei  für  die  ausgebildeten  Sagitten  characteristischen 
hinter  einander  folgenden  Compartimente. 


Fig".  189.     Cölombildung  bei  Sagitta,  drei  aufeinander  folgende  Stadien  im  fron- 
talen Längsschnitt.     (Nach  0.  Hertwig,  aus  Lang's  Lehrbuch.) 

A  Gastrulastadium,    B   beginnende    Abfaltung    der    Cölomsäcke,    C   Verschluss  des 

Blastc(porus  und  Bildung  des  Stomodaeums.     bl  Blastopoms,    ud  Urdarm,    g  Urzelleu  der 

Geschlechtsorgane,    vm   viscerales    (splanchnisches),   pm    parietales  (somatisclies)    Blatt  des 
Mesoderms,  d  Mitteldarmanlage,  es  Cölomsäcke,  st  Stomodaeum  (Vorderdarm). 


Hier  seien  die  Angaben  über  die  Cölombildung  der  Brach io- 
poden  angeschlossen,  welche  man  ja  früher  gerne,  den  Mittheilungen 
Kowalevsky's  über  Ar  giop  e  folgend  (vgl.  Spec.  Th.,  3.  Heft,  p.  1234), 
mit  den  Vorgängen  bei  Sagitta  verglichen  hat.  Nach  den  neueren 
Beobachtungen  Conklin's  (F.  1902)  an  Terebratulina  septen- 
trionalis  sind  dieProcesse  hier  allerdings  etwas  eigenartiger  Natur, 
so  dass  nähere  Beziehungen  zu  den  Chätognathen  ausgeschlossen 
zu  sein  scheinen.  Immerhin  handelt  es  sich  auch  in  diesem  Falle 
um  typische  Enterocölbildung.  An  der  Gastrula  von  Terebratulina 
septentrionalis  kann  man  schon  frühzeitig,  wenn  der  Blastoporus 
noch  weit  geöffnet  ist,  eine  beginnende  Einschnürung  der  Urdarm- 
wand  erkennen  (vgl.  oben  Fig.  125  p.  209  i?  bei  x),  durch  welche  eine 
Theilung  des  Urdarms  in  ein  oberes  (dem  animalen  Pol  genähertes) 
und    ein    unteres    Säckchen    angebahnt    wird.      Das    obere    Säckchen, 
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welches  später  im  Wachsthum  zurückbleibt,  stellt  die  Anlage  des 
Mitteldarms  {d  in  Fig.  190)  dar,  während  das  untere,  bald  sich  ver- 
grössernde  Säckchen  der  Cölomanlage  (c  in  Fig.  190)  entspricht.  Die 
Trennung  der  beiden  Säckchen  vollzieht  sich  in  der  Weise,  dass  eine 
Scheidewand  von  vorne  nach  hinten  ausgebildet  wird  (Fig.  190^). 
Die  Scheidewand  entsteht  zuerst  an  der  Vorderseite,  greift  aber  bald 
halbmondartig  auf  die  Seitenwände  des  Urdarms  über.  Bemerkenswerth 
ist  dass  die  erste  Anlage  der  Scheidewand  allerdings  nach  Art  einer 
'  Einfaltung  gebildet  wird,  dass  die- 

selbe   aber    später   nur    aus    einer 
einzigen    Zellenlage   besteht.     Dar- 
aus   ergibt    sich,    dass,    wenn    die 
Trennung     des    oberen    Säckchens 
von  der  Cölomanlage  sich  vollzogen 
hat,  die  Cölomsäckchen  das  Darm- 
säckchen   umfassen,   ohne  dass  ein 
viscerales  Blatt  zur  Ausbildung  ge- 
kommen wäre  (Fig.  190  G).    Es  er- 
folgt nun  der  Verschluss  des  Blasto- 
porus    durch   Ausbildung   einer   in 
der    Richtung     von     hinten     nach 
vorn    sich    schliessenden   medianen 
Verwachsungsnaht  (Gastrularaphe). 
Gleichzeitig   wird    der    Embryo    in 
der  Richtung   der  Primäraxe  flach- 
gedrückt. Infolge  dieser  Abflachung 
rückt   das  Darmsäckchen   zwischen 
die    rechte    und    linke    Partie    des 
Cöloms  hinein  und  auf  diese  Weise 
wird   der   ursprünglich  einheitliche 
Cölomsack   in   zwei  laterale   Säcke 
getheilt,    welche   aber    noch   einige 
Zeit   vor    und    hinter    dem    Darm- 
säckchen  mit  einander  zusammen- 
hängen.   Man  kann  sagen,  dass  die 
Cölomanlage  in  diesem  Stadium  den 
Darm  ringförmig  umgiebt.  Die  voll- 
ständige Trennung   in   eine   rechte 
und  linke  Cölomhöhle  erfolgt  durch 
Anhäufung    von    Mesenchymzellen, 
welche  schon  frühzeitig  (Fig.  1905) 
im   Inneren   des   Cöloms   auftreten 
und  sich  vor  und  hinter  dem  Darm 
ansammeln.      Solche     Mesenchym- 
zellen liefern  auch  das  splanchnische 
Blatt.   In  späteren  Stadien  verlieren 
die    Mesoderrazellen    überhaupt    immer    mehr    den    epithelialen    Zu- 
sammenhang.    Während    sie   mesenchymähnlich    werden,    werden   die 
Cölomräume   fast   bis    zu    völligem   Verschwinden    eingeengt.     Diese 
Angaben  beziehen   sich   auf  die  jüngeren  Stadien  der  freischwimmen- 
den Larve.     Es   ist   nicht  bekannt,   aber  vielleicht  nicht  allzuschwer 
vorzustellen,    wie   sich   die  definitiven  Cölomräume   der   ausgebildeten 
Form  entwickeln. 


Fig.  190.  Cölombildung  bei  Tere- 
bratulina  septentrioualis.  (Nach 
CONKLIN.) 

A  und  B  im  medianen  Längsschnitt, 
C  im  Querschnitt,  c  Cölomsäckchen,  d 
Darmsäckchen ,  ms  Mesenchymzellen  im 
Cölom,  h  hinten,  v  vorn. 
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Bei  Liugula  anatina  verliert  der  Urdarm  bald  nach  Ausbildung 
des  Grastrulastadiums  sein  Lumen  grösstentheils  oder  vollständig  (N,  Yatsu, 
F.  1902).  Die  Cölomanlagen  entstehen  hier  durch  solide  seitliche  Wucherung 
aus  der  gemeinsamen  mesoentodermalen  Zellenmasse.  Eine  ähnliche  Art 
der  Sonderung  war  schon  von  Kowalevsky  für  Thecidium  angegeben 
worden,  bei  welcher  Form  die  Gastrulation 
nicht  nach  dem  Invaginationstypus  abläuft, 
sondern  vielleicht  auf  polare  Einwucherung 
zu  beziehen  ist.  Bald  ist  die  ganze  Furchungs- 
höhle  von  Zellen  des  primären  Entoderms  er- 
füllt. Diese  ordnen  sich  in  drei  Zellmassen, 
in  deren  Innerem  bald  je  ein  Spaltraum  auf- 
tritt. Der  mittlere  dieser  drei  Theile  wird 
zum  Mitteldarm,  die  seitlichen  stellen  die 
■Cölomsäcke  dar. 


Fig.  191.  Entwicklungsstadium  von  Amphioxus 
mit  der  Anlage  von  2  Ursegmenten,  Ansicht  von  der 
linken  Seite.     (Nach  Hatschek.) 

mj)  Grössere  Entodermzelle  am  Neurointestinal- 
canal,  mr  Medullarrinne,  mr'  MeduUarrohr,  us'  erstes 
Ursegment,  us"  zweites  Ursegment. 


inr' 


mp 


Als  Enterocölbildung  muss  auch  die  Mesodermbildung  von 
Amphioxus  bezeichnet  werden.  Es  handelt  sich  hier  um  das  Auf- 
treten von  paarigen  Urdarm divertikeln  (Fig.  191  ms',  us'\  Fig.  192  mh), 
welche  bekanntlich  ursprünglich  an  der  Dorsalseite  des  Embryos  an- 
gelegt werden  und  später  den  Darm  rings  umwachsen.  Die  Ent- 
stehung dieser  Urdarmdivertikel  fällt  in  die  Zeit  bald  nach  erfolgter 
Gastrulation,  wenn  der  Embryo  bereits  eine  langgestreckte  Gestalt 
angenommen  hat  und  sich  an  der  abgeflachten  Dorsalseite  das 
MeduUarrohr  auszubilden  beginnt  (Fig.  191).  Der  weit  nach  hinten 
gerückte  und  verengte  Blastoporusrest  wandelt  sich  in  diesem  Zeit- 
punkte in  den  Neurointestinalcanal  um.    An  der  dorsalen  Decke  des 


A 


ak 

m'ß 

mk 

ch 


Fig.  192.  A  Querschnitt  durch  einen  Amphioxus -Embryo  mit  der  Anlage  des 
ersten  Ursegmentes.  (Nach  Hatschek,  aus  O.  Hertwig's  Lehrbuch.)  B  Querschnitt 
durch  einen  Amphioxus -Embryo  mit  der  Anlage  von  5  Ursegmenten.  (Nach  Hat- 
schek, aus  O.  Heetwig's  Lehrbuch.) 

ak  Ectoderm,  ch  Chordaanlage,  dh  Urdarmhöhle,  hh  überwachsender  Eand  des  Ecto- 
derms,  ik  Entoderm,  Ih  Cölomhöhle,  mk  Ursegment,  1112)  Medullarplatte. 
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Urdarms  findet  sich  ein  medianer  längs  verlaufender  Zellstreifen,  die 
Anlage  der  Chorda  dorsalis  {ch  in  Fig.  192),  welche  durch  Einfaltung 
und  Abschnürung  aus  dem  genannten  Zellstreifen  hervorgebildet  wird 
(Fig.  193  und  194).  Seitlich  von  ihm  treten  zwei  längsverlaufende 
Rinnen  auf,  die  wir  als  Mesodermbildungsrinnen  (bei  *  *  in  Fig.  192) 
bezeichnen.  Sie  sind  bei  ihrem  ersten  Auftreten  in  den  vorderen 
Partien    des    Embryos    am    tiefsten   und   verlieren   sich   nach   hinten. 


Fig.  193. 


Fig.  194. 


¥\g.  193.  Querschnitt  durch  einen  Amphioxus-  Embryo  mit  5  wohlausgebildeten 
Ursegmenten.     (Nach  Hatschek,  aus  O.  Hertwig's  Lehrbuch.) 

Fig.  194.  Querschnitt  durch  die  Mitte  des  Körpers  eines  Amphioxus- Embryos 
mit  11  Ursegmenten.  Der  Schnitt  hat  links  nur  ein  Ursegment,  rechts  dagegen  zwei 
hintereinanderfolgende  getroffen. 

ak  Ectoderm,  ch  Chordaanlage,  dh  Darmhöhle,  ik  Entoderm,  Ih  Leibeshöhle,  mk  Ur- 
segmentanlagen,  mk'  parietales,  mk^  viscerales  Blatt  des  mittleren  Keimblattes,  mp  Medullär^ 
platte,  n  Neuralrohr,  us  Ursegment. 


A  § 


Bi 


Fig.  195.  Amphioxus -Embryo  mit  5  Paar  Ursegmenten.  (Nach  Hatschek, 
aus  O.  Hertwig's  Lehrbuch.) 

A  Seitenansicht,  B  Ansicht  von  der  Dorsalseite,  ak  Ectoderm,  cn  Canalis  neur- 
entericus,  dh  Darmhöhle,  ik  Entoderm,  mk  Mesodermfalten,  n  Neuralrohr,  ud  Urdarm, 
us'  erstes  Ursegment,  xish  Ursegmenthöhle,    V  vorn,  ff  hinten. 
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indem  sie  sich  allmählich  verflachen.  Hatschek  glaubte  seiner  Zeit, 
diese  beiden  rinnenförmig  eingekrümmten  Mesodermbildungszellstreifen 
nach  hinten  bis  zu  zwei  am  Hinterende  des  Embryos  sich  vorfindende 
Urmesodermzellen  verfolgen  zu  können.  Doch  haben  diese  Angaben 
keine  Bestätigung  erfahren.  Die  Urmesodermzellen  von  Amphioxus 
existiren  nicht  und  sind  daher  aus  unseren  Abbildungen,  wo  sie  sich 
etwa  noch  vorfinden,  wie  in  Fig.  191  mp,  195,  196  mp^  wegzudenken. 
Es  treten  nun  im  Bereiche  des  vorderen  Endes  dieser  beiden  Mesoderm- 
bildungsrinnen  paarige,  nach  der  Dorsalseite  emporwachsende  Buchten 
oder  Ausstülpungen  auf,  welche  die  erste  Anlage  der  Ursegmente  dar- 
stellen. Diese  Buchten  sind  Anfangs  nur  gering  an  Zahl  (Fig.  191  us'  us") ; 
sie  werden  bald  zahlreicher,  indem  sich  hinter  den  erstgebildeten  immer 
neue  hinzubilden  (Fig.  195,  196).  Sie  schnüren  sich  nun  vom  Urdarm 
(Fig.  192  JS  und  193)  ab  und  werden  so  zu  paarigen,  geschlosseneu, 
bald  etwas  asymmetrisch  angeordneten  Cölomsäckchen ,  welche  sich 
vergrössern  und  als  Ursegmente  die  Seitentheile  des  Embryos  ein- 
nehmen (Fig.  1941h). 


m 


np    US 
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Fig.  196.  Entwicklungsstadium  von  Amphioxus  mit  9  ürsegmenten.  (Nach 
Hatschek.)     Im  5. — 7.  Ursegmente  sind  die  Muskelbildungszellen  (mz)  eingezeichnet. 

dv  vorderes  Entodermdivertikel,  ec  Ectoderm,  e?i  Entodenn,  m  Kopffortsatz  des 
ersten  Ursegmentes,  mf  Mesodermfalten,  mj)  vergrösserte  Entodermzelle,  mz  Muskelbildungs- 
zellen, np  Neuroporus,  us'  erstes  ürsegment,  us"  zweites  Ursegment. 

Die  weiteren  Umbildungen  der  Cölomsäckchen  (Trennung  von  Myocöl 
und  Splanchnocöl  etc.)  haben  uns  hier  nicht  zu  beschäftigen.  Von  den 
Ürsegmenten  nimmt  das  vorderste  Paar  eine  gewisse  Sonderstellung  ein. 
Es  liefert  die  in  den  Metapleuralfalten  gelegenen  Faltenhöhlen  (obere 
Faltenhöhle  von  Hatschek)  und  die  nach  vorn  in  das  Rostrum  sich  er- 
streckenden lateralen  Rostralhöhlen  {m  in  Fig.  196).  Dem  System  der 
Cölombildungen  von  Amphioxus  sind  vermuthlich  auch  die  beiden  „vorderen 
Entodermsäckchen"  Hatschek's  zuzurechnen  (dv  Fig.  196),  welche  sich 
nach  Mc  Bride  gemeinsam  vom  vorderen  Urdarmende  abschnüren.  Von 
ihnen  wird  das  linke  später  zum  sogenannten  Räderorgan  des  Mundes, 
während  sich  aus  dem  rechten  die  ventrale  Rostralhöhle  hervorbildet. 


8.  Die  Cölombildung  durch  solide  Einwucherung. 

Die  Entstehung  von  Cölomsäcken  durch  Abfaltung  vom  Urdarm 
kann  in  vielen  Fällen  durch  eine  solide  Einwucherung  vertreten  sein. 
Wir  haben  bereits  oben  p.  283  erwähnt,  dass  bei  der  Tornaria, 
von   New  England   nach  Morgan   die   Kragenhöhle   und   die  Rumpf- 
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höhle  durch  paarige,  Anfangs  solide  Einwucherungsprocesse  ihren  Ur- 
sprung nimmt.  Auch  für  die  anderen  Tornarien  ist  aus  den  An- 
gaben von  Spengel  zu  ersehen,  dass  sich  in  der  Entwicklung  des 
Rumpfcöloms  vielfach  Divertikelbildung  und  eine  ursprünglich  mehr 
solide  Art  der  Proliferation  ohne  eigentliches  Lumen  vertreten  können. 
Aehnlich  sind  die  Verhältnisse  bei  den  E  c  h  i  n  o  d  e  r  m  e  n.  Bei  0  p  h  i  o  - 
thrix  fr  agil  is  haben  nach  H.  E.  Ziegler  die  beiden  Cölomanlagen 
ursprünglich  kein  Lumen.  Sie  bestehen  aus  einem  compacten  Zellen- 
klumpen, der  Anfangs  nur  aus  ganz  wenig  Zellen  zusammengesetzt 
ist.  Auch  bei  den  Brach iopoden  sind  —  wie  wir  oben  erwähnt 
haben  (p.  291)  —  Fälle  bekannt,  in  denen  die  Cölomsäcke  aus  einer 
ursprünglich  soliden  Zellmasse  hervorgehen  (Lingula,  Thecidium). 
Als  solide  Einwucherung  ist  auch  die  Mesodermbildung  der  Tuni- 
caten  aufzufassen.  Wir  kommen  unten  noch  ausführlich  auf  die  Keim- 
blätterbildung der  A seidien  zurück.  Hier  sei  bloss  erwähnt,  dass 
die  Angaben  Van  Beneden's  und  Julin's,   wonach  bei  Clavellina 

sich  Spuren  einer  Mesodermab- 
faltung  (ähnlich  der  von  Am- 
phioxus)  vorfinden  sollten,  durch 
die  späteren  Untersuchungen  (von 
Seeliger  und  Davidoff  ange- 
fangen bis  auf  Castle  und 
Conklin)  keine  Bestätigung  er- 
fahren haben.  Die  Mesoderm- 
anlage  wird  hier  als  solide  Zell- 
masse vom  Urdarm  abgetrennt. 
Nur  theoretisch  können  diese 
Vorgänge  an  die  von  A  m  - 
phioxus  angeschlossen  gedacht 
werden. 

Hier  sei  auch  in  aller  Kürze 
die  Mesodermbildung  der  Ver- 
tebraten  erwähnt, 
vielleicht  am  besten 
solide  Einwucherung 
kann.  Die  Untersuchungen  0. 
Hert wig's  am  A  m  p  h  i  b  i  e  n  e  i , 
durch  welche  zuerst  die  Vorgänge  der  Mesoderm-  und  Cölombildung 
bei  den  holoblastischen  Vertebratenformen  auf  das  Schema  von 
Amphioxus  zurückgeführt  wurden,  können  als  allgemein  bekannt 
gelten.  Am  nächsten  schliessen  sich  an  die  Verhältnisse  des  Am- 
phioxusembryos  die  Bilder  an,  welche  entsprechende  Entwicklungs- 
stadien der  Tritonen  liefern.  Wir  sehen  an  einem  Querschnitte 
durch  ein  Tritonei  (Fig.  197)  das  Darmlumen  {dh)  etwas  eingeengt, 
indem  die  ventrale  Darmwand  aus  einer  mehrzelligen,  mächtigen,  dotter- 
reichen Schicht  besteht.  Von  hier  aus  setzt  sich  die  Anlage  des  Darm- 
drüsenblattes (Enteroderms)  nach  der  Dorsalseite  zu  jederseits  fort  (ik), 
bis  es  die  dorsal  gelegene  Chordaanlage  (ch)  fast  berührt.  Doch 
findet  sich  an  dieser  Stelle  jederseits  eine  kleine  Unterbrechung, 
welche  uns  die  Einwucherungsstelle  kennzeichnet,  von  der  die  Bildung 
der  seitlich  gelegenen  Cölomsäcke  ihren  Ausgangspunkt  genommen 
hat.  Die  letzteren  erscheinen  hier  in  der  Gestalt  zweier  mehr- 
schichtiger solider  Zellmassen,  welche  sich  zu  den  Seiten  des  Embryos 


Fig.  197.  Querschnitt  durch  einen 
Triton -Embryo.     (Nach  O.  Hertwig.) 

ak  Ectoderm,  ik  Entoderm.  mk^,  mk^ 
parietales  und  viscerales  Blatt  des  Mesoderms, 
ch  Chorda,  d/i  Darmhöhle,  Z)  dorsal,  F  ventral. 


die  man 
auf  eine 
beziehen 
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zwischen  dem  Ectoderm  und  dem  Darmdrüsenblatt  oder  Enteroderm 
ausdehnen.  Doch  kann  man  stellenweise  oder  in  Spuren  eine  spalt- 
förmige  Trennung  dieser  Zellmassen  in  ein  äusseres  somatisches  (mk^) 
und  ein  inneres  splanchnisches  (nik^)  Blatt  angedeutet  erkennen.  Noch 
klarer  sprechen  vielleicht  die  Verhältnisse  an  einem  weiter  hinten 
durch  den  noch  nicht  völlig  zum  Ver- 
schluss gekommenen  Urmund  ge- 
legten Querschnitte  (Fig.  198).    Der 

Urmund,  in  welchen  ein  kleiner  Rest         /t^mi:Mtm^-rj  X'-'JSi^^^^^^iK       «ä' 
des  Dotterpfropfes  hineinragt,  setzt       W^^^^  5^^^^^^^^"  # 
sich   hier    direkt   in    zwei   seitliche      M^^^^^^^^^^^^^WT' '"^'^^ 
Höhlen  fort,  welche  als  Hohlräume     i^sj^tp  \S%^#Vi-7?^7^^  ^r- ax- 

der  Cölomsäcke  zu  betrachten  sind. 


Fig".  198.  Querschnitt  durch  den  ver- 
engten Urmund  eines  Triton-  Embryos. 
(Nach  O.  Hertwig.) 

ak  Ectoderm,  ik  Entoderm,  mk^  mk^ 
parietales  und  viscerales  Blatt  des  Mesoderms, 
u  Urmund,  dz  Dotterzellen,  dp  Dotterpfropf, 
■dh  Darmhöhle. 


Während  bei  Amphioxus  die  Cölomanlage  von  Anfang  an  in 
hintereinander  folgende  ürsegmente  gegliedert  erscheint,  macht  sich 
bei  den  Vertebraten  die  Gliederung  der  Mesodermanlage  erst  später 
bei  dem  Auftreten  der  sogenannten  Urwirbel  bemerkbar. 

Zur  Verdeutlichung  der  Mesodermabtrennung  bei  den  Tritonen 
mögen  noch  die  Querschnitte  der  Fig.  199  dienen,  welche  sich  auf  ein 
etwas  späteres  Stadium  zur  Zeit  der  Ausbildung  der  Medullarwülste 
beziehen.  Fig.  199  A  zeigt  uns  als  dorsale  Ectodermverdickung  die 
Anlage  der  Medullarplatte  (mp).  Darunter  findet  sich  in  der  Mitte 
die  quer  eingekrümmte  Chordaanlage  (ch).  Zwischen  dieser  und  den 
Zellen  des  Enteroderms  (ik)  bemerken  wir  jederseits  noch  den  Ein- 
wucherungsspalt,  von  welchem  die  Mesodermbildung  ausgegangen  ist. 
Die  beiden  Schnitte  Fig.  199  B  und  C  zeigen  uns  dann,  wie  die 
Chordaanlage  sich  als  solider  Stab  consolidirt  und  gleichzeitig,  wie 
die  unter  ihr  befindliche  Lücke  im  Bereiche  des  Enteroderms  durch 
Zusammenrücken  der  seitlichen  Ränder  geschlossen  wird.  Das  Meso- 
derm  ist  nun  schon  deutlich  zweischichtig  geworden,  die  Leibes- 
höhle (Ih)  zwischen  beiden  Schichten  ist  gut  zu  erkennen. 

Wir  haben  oben  (p.  247)  ausgeführt,  dass  wir  bei  den  Amphibien 
in  den  späteren  Stadien  der  Gastrulation  eine  ringförmige,  von  dem 
Dotterpfropf  erfüllte  Gastrulahöhle  vorfinden  (vgl.  Fig.  158  C  und  D). 
Die  so  gebildete  Einstülpungshöhle  ist  im  Umkreis  des  Ringes  von 
sehr  verschiedener  Tiefe;  unter  der  anterodorsalen  Urmundlippe  ist 
sie  zu  einer  mächtigen  Bucht  geworden,  aus  welcher  die  Hauptmasse 
der  späteren  Darmanlage  hervorgeht,  während  sie  im  übrigen  Um- 
kreise wenig  vertieft  erscheint.  Im  Bereiche  dieser  anterodorsalen 
Bucht  entwickelt  sich  unter  der  Medullarplatte  die  Chordaanlage  und 
zu  ihren  beiden  Seiten  jener  Theil  der  Mesodermanlage,  welche  wir 
mit  Rabl  als  das  gastrale  Mesoderm  bezeichnen  können.  Aber  die 
Mesodermbildung  setzt  sich  auf  die  übrigen  Theile  der  ringförmigen 
Einstülpung  fort,  so  dass  im  ganzen  Umkreise  des  Blastoporus  Meso- 
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clerm    geliefert   wird.    Letzteren  Theil   des  Mesoderms   hat  Rabl    als 
das  peristomale  bezeichnet. 

Die  Auffassung  von  0.  Hertwig,  wonach  die  Mesodermbildung 
bei  den  Amphibien  als  ein  der  Abfaltung  der  Cölomsäcke  von 
Amphioxus  vergleichbarer  Einwucherungsprocess  zu  betrachten  ist, 
hat  bisher  noch  nicht  allgemeine  Zustimmung  gefunden,  obgleich  sie 
nach    unserer    Ansicht    durchaus    berechtigt   und    wohlbegründet   ist. 


..^ism 


ch 


B 


mf 


mf 


Fig.  199.  Drei  Querschnitte  aus  einer  Schuittserie  durch  einen  Triton- Embrya 
mit  beginnender  Bildung  der  MeduUarwülste.     (Nach  O.  Hertwig.) 

ak  Ectoderm,  ik  Entoderm,  mk^  Somatopleura,  mk^  Splanchnopleura,  mp  Medullar- 
platte,  mf  MeduUarfalten,  ch  Chorda,  Ih  Leibeshöhle. 


Es  hängt  dies  damit  zusammen,  dass  bei  vielen  Holoblastiern  die 
Sonderungsvorgänge  der  Keimblätter  recht  undeutlich  sind  und  viel- 
fach mehr  auf  eine  Art  Delamination,  denn  auf  eine  Einwucherung 
hindeuten.  Es  mag  gestattet  sein,  diesbezüglich  das  Froschei  als 
Beispiel  herbeizuziehen.  Bei  diesem  trennt  sich  in  den  vorderen 
Partien  des  Embryos  das  Darmdrüsenblatt  (Enteroderm)  durch  einen 
einfachen  Abspaltungsprocess  von  der  Mesodermzellschicht  ab  (Fig.  200)^ 
und  in  ähnlicher  Weise  wird  auch  die  Chordaanlage  von  der  Schicht 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung. 


297 


der  Enterodermzellen  abgetrennt.  Wenn  wir  aber  weiter  nach  hinten 
gelegene  Querschnitte  untersuchen  (Fig.  201),  so  erkennen  wir,  dass 
jene  Partie  des  Enteroderms,  welche  sich  von  der  Chorda  abspaltet, 
mit  den  seitlichen  Enterodermpartien  nicht  direct  zusammenhängt, 
sondern   dass   sich  zwischen  beide  jederseits  eine  rinnenförmige  Ein- 


ch 


ec 


cn 


Figf.  200.  Querschnitt  durch  eine  Gastrula  von  Rana  fusca  mit  weitem,  kreis- 
förmigem Blastoporus,  der  auf  dem  Schnitte  nicht  getroffen  ist.  Die  Trennung  zwischen 
Mesoderm  und  Enteroderm  wird  erkennbar.     (Nach  Schwink,  aus  Ziegler's  Lehrbuch.) 

ch  Chordaanlage  ec  Ectoderm,  en  Enteroderm,  m  Mesoderm,  g  Gastrulahöhle. 


ec  — 


in  — 


en 


>      m 


ch 


mb 


Fig'.  201.  Querschnitt  durch  einen  Embryo  von  Rana  fusca  zur  Zeit  der  Bildung 
der  Medullarwülste.  Der  Schnitt  betiüfft  die  hintere  Hälfte  des  Embryos.  (Nach  Schwink, 
aus  Ziegler's  Lehrbuch.) 

ch  Chordaanlage,  ec  Ectoderm,  en  Enteroderm,  m  Mesoderm,  mb  Mesodermbildungs- 
rinne,  mr  MeduUarrinne,  rmv  Medullarwülste,  u  untere  Zellschicht  des  Ectoderms. 
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Wucherungsstelle,  die  Mesodermbildungsrinne  (mh)  einschiebt.  Es  sind 
sonach  auch  hier  wenigstens  Spuren  jener  Bildungsweise  zu  erkennen, 
welche  bei  den  Triton en  in  deutlicherer  Weise  den  Anschluss  an 
die  Verhältnisse  von  Amphioxus  bemerken  lässt. 

Die  Art  der  Mesodermbildung  im  Selachierembryo  schliesst 
sich  hier  direkt  an.  Wir  erkennen  an  einem  Querschnitt  durch  die 
centralen  Partien  einer  Keimscheibe  im  Stadium  B  (Fig.  202)  unter 
der  Medullarrinne  die  noch  flächenhafte  Chordaanlage  (ch)  und  zu 
ihren  beiden  Seiten  die  Mesodermbildungsrinnen  (**),  von  denen  die 
Einwucherung  des  Mesoderms  (mJc^)  ausgeht.  Es  werden  auf  diese 
Weise  zwei  neben  der  Chorda  verlaufende  Mesodermstreifen  gebildet. 
Dieselben  repräsentiren  das  gastrale  Mesoderm  Rabl's  (axiale  Meso- 
derm  nach  H.  E.  Ziegler).  Wir  haben  oben  ausgeführt,  dass  die 
unter  dem  Embryonalschild  befindliche  Gastralbucht  der  Selachier 
(axiale  Gastralhöhle  von  Ziegler)  sich  direct  in  eine  sichelförmige, 
den   hinteren    und   seitlichen   Eand    der    Keimscheibe    unterwühlende 


VlJ 


mr 


Fig'.  202.  Querschnitt  durch  eine  Embryonalanlage  von  P  r  i  s  t  i  u  r  u  s  im  Stadium  B. 
(Nach  Rabl  aus  O.  Hertwig's  Lehrbuch.) 

ak  Ectoderm,  ch  Chordaanlage,  d  Dotter,  dk  Dotterkerne,  ik  Enteroderm,  mf  MeduUar- 
falte,  mk  peristomaler  Mesoblast,  mk^  gastraler  Mesoblast,  mr  Medullarrinne,  ul  Ur- 
mundlippe,  "•■■"*  Mesodermbildungsrinne. 


Rinne  fortsetzt,  welche  wir  mit  Ziegler  als  periphere  Gastral- 
höhle bezeichnet  haben  (p.  256,  vgl.  auch  Fig.  167).  Auch  im  Be- 
reiche dieser  peripheren  Gastralhöhle  findet  Mesodermeinwucherung 
längs  einer  daselbst  vorfindlichen  Mesodermbildungsrinne  (**  bei  ul) 
statt.  Hier  bildet  sich  (mk)  das  peristomale  Mesoderm  Rabl's 
(periphere  Mesoderm  Ziegler's),  welches  nach  vorne  direct  in  jene 
am  Vorderrande,  von  dem  subblastocölen  Entoderm  abgespaltene 
Mesodermschicht  des  Randwulstes  übergeht,  von  welcher  in  späteren 
Stadien  die  Blutinseln  gebildet  werden.  Es  findet  sonach  bei  den 
Selachiern  am  ganzen  Keimscheibenrande  Mesodermbildung  statt:  am 
Vorderrande  und  an  den  vorderen  Partien  der  Seitenränder  durch 
Abspaltung  von  subblastocölem  Entoderm,  weiter  hinten  an  den 
Seitenrändern  und  am  Hinterrande  durch  Einwucherung  von  der 
Mesodermbildungsrinne  in  der  peripheren  Gastralhöhle.  Hierzu  kommt 
ferner  noch  das  axiale  (gastrale)  Mesoderm  der  eigentlichen  Embryo- 
nalanlage.     Mit    diesen    kurzen   Bemerkungen    über    die   Mesoderm- 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung.  299 

bildung  bei  den  Vertebraten  wollen  wir  hier  abschliessen.  Eine  ein- 
gehendere Darstellung  liegt  nicht  im  Rahmen  dieses  Werkes.  Sie 
ist  in  verschiedenen  Lehr-  und  Handbüchern  der  neueren  Zeit 
(0.  Hertwig  und  H.  E.  Ziegler)  von  berufener  Seite  geliefert 
worden. 

9.  Cöloml)ildung  durch  Zusammentreten  Ton  Mesenchymzellen. 

Die  Entstehung  von  Cölomsäcken  durch  Zusammentreten  von 
ursprünglich  freien  oder  vereinzelten  Mesenchymzellen  scheint  im 
Allgemeinen  ein  ziemlich  seltenes  Vorkommniss  zu  sein.  Wir  haben 
oben  (p.  284)  darauf  hingewiesen,  dass  nach  Morgan  die  Anlagen 
der  paarigen  Kragen-  und  Rumpfcölome  bei  der  Tornaria  von  den 
Bahamas  auf  diese  Weise  entstehen. 

Der  bestuntersuchteste,  hierher  zu  beziehende  Fall  betrifft  Pho- 
ronis,  deren  Entwicklung  in  neuerer  Zeit  zum  Gegenstande  zahl- 
reicher Untersuchungen  gemacht  worden  ist.  Wir  erwähnen  die 
Arbeiten  von  Caldwell  (S.  1885),  Masterman  1900,  Ikeda  1901, 
De  Selys-Longchamps  1902,  1904,  1907,  E.  Schultz  1897,  Roule 
1890,  1900,  Menon  1902,  Goodrich  1903,  Cowles  1904,  Shearer 
1906,  Schepotieff  1906,  sowie  von  Brooks  und  Cowles  1906. 

Caldwell  (vgl.  Spec.  Th.,  p.  1179  u.  1180  im  3.  Heft  der  1.  Aufl.) 
liess  bei  Phoronis  das  Mesoderm  aus  zwei  Paaren  von  Divertikeln 
und  einem  zwischen  ihnen  gelegenen  Wucherungsstreifen  (Primitiv- 
rinne) hervorgehen.  Das  vordere  Paar  sollte  dem  Urdarm  angehören, 
während  sich  das  hintere  Paar  von  aussen  einstülpen  sollte.  Es  hat 
sich  aber  herausgestellt,  dass  die  hintere  frühzeitig  paarig  werdende 
Einstülpung  die  Anlage  der  Niere  von  Actinotrocha  darstellt, 
aus  welcher  die  definitive  Niere  von  Phoronis  hervorgeht.  Auch 
das  Vorhandensein  des  vorderen  (dem  Urdarm  angehörigen)  Diver- 
tikelpaares  ist  recht  zweifelhaft,  wenngleich  Ikeda  etwas  gesehen  hat, 
was  man  darauf  beziehen  könnte.  Allerdings  handelt  es  sich  bei  den 
Beobachtungen  Ikeda's  mehr  um  eine  paarige,  solide  Proliferations- 
stelle,  als  um  ein  Paar  von  wirklichen  Cölomdivertikeln. 

,  Nach  Masterman  sollten  5  Cölomdivertikel  vom  Urdarm  abge- 
schnürt werden,  von  denen  das  vorderste  unpaare  die  Epistomhöhle, 
das  erste  Paar  die  Lophophorhöhle  und  das  zweite  oder  hintere  Paar 
die  Rumpfhöhle  von  Phoronis  liefern  sollte.  Diese  Form  würde 
sodann  nach  der  Gliederung  ihres  Cöloms  den  Enteropneusten  sich 
nähern.  Doch  scheinen  die  Angaben  dieses  Autors  irrthümlich  zu 
sein.  Im  Allgemeinen  werden  wir  aussprechen  dürfen,  dass  die 
Mesodermbildung  bei  Phoronis  nicht  durch  Ausbildung  von  Ur- 
darmdivertikeln,  auch  nicht  durch  Entwicklung  von  Proliferations- 
stellen,  welche  auf  Urdarmdivertikel  zu  beziehen  oder  zurückzuführen 
sind,  erfolgt.  Die  Mesodermbildung  bei  Phoronis  ist  eine  zerstreut 
mesenchymatische. 

Bevor  wir  auf  die  Entwicklung  des  Mesoderm s  bei  Phoronis 
eingehen,  wird  es  dienlich  sein,  die  Verhältnisse  der  Leibeshöhle  bei 
der  ausgebildeten  Form  und  bei  der  Actinotrocha  kurz  zu  be- 
trachten. Wir  finden  bei  der  ausgebildeten  Phoronis  zwei  Cölom- 
compartimente,  welche  durch  ein  queres  Septum  von  einander  geschieden 
sind.  Das  vordere  Compartiment  soll  als  Lophophorhöhle  be- 
zeichnet werden.    Es  entsendet  Fortsätze  in  die  Tentakel  und  in  das 
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Epistom.  Es  erscheint  nicht  gerechtfertigt,  die  Epistomhöhle  als  ein 
gesondertes  Cölomsäckchen  zu  betrachten,  da  sie  von  der  übrigen 
Lophophorhöhle  nur  ganz  unvollständig  (durch  die  Andeutung  eines 
unvollständigen  Septums)  abgetrennt  ist.  Das  hintere,  bei  weitem 
umfangreichere  Cölomcompartiment  stellt  die  Rumpf  höhle  dar, 
welche  durch  ein  längs-median  verlaufendes  und  zwei  laterale  Mesen- 
terien, die  an  den  Darm  herantreten,  unvollständig  in  mehrere  Unter- 
abtheilungen zerfällt. 

Auch  bei  der  Actinotrocha  finden  wir  zwei  hinter  einander 
gelegene  Leibeshöhlenräume  (Fig.  205),  welche  durch  ein  Querseptum 
{sep)  von  einander  geschieden  sind.  Letzteres  verläuft  hier  ent- 
sprechend dem  Ansatz  der  Larvententakel  (t)  schräg  von  hinten  nach 
vorn.  Die  Ansatzstelle  dieses  Septums  entspricht  hier  ungefähr  den 
Insertionsstellen  der  larvalen  Tentakel,  genauer  gesagt,  verläuft  sie 
etwas  hinter  diesen  Insertionsstellen.  Die  vor  dem  Septum  gelegene 
präseptale  Höhle  (pJi),  welche  sich  in  die  larvalen  Tentakel  fort- 
setzt, ist  zum  Theil  von  mesenchymatischem  Gewebe  erfüllt.  Eine 
Scheidung  dieser  Höhle  in  zwei  gesonderte  Abschnitte  (welche  von 
Masterman  als  Höhle  des  Präorallappens  und  des  Kragens  unter- 
schieden   wurden)    lässt    sich   nicht   durchführen,    da    das   in    Frage 


Fig.  203.  Schrägschnitt  durch  eine 
Gastrula  von  Phoronis  Sabatieri. 
(Nach  De  Selys-Longchamps.) 

ms  Mesenchymzellen ,  v  vorn, 
h  hinten. 

Man  vergleiche  Fig.  688  auf 
p.  1179  im  3.  Hefte  des  Speciellen 
Theiles,   1.  Aufl.  dieses  Werkes. 


kommende,  zwischen  Scheitelplatte  und  Oesophagus  sich  ausdehnende 
Septum  (s)  nach  Ikeda  nur  ganz  unvollständig  ist.  Es  sei  schon 
jetzt  hervorgehoben,  dass  dieser  ganze  einheitliche,  präseptale  Ab- 
schnitt der  Leibeshöhle  von  Actinotrocha  zu  einem  Blutraum, 
dem  lophophoralen  Ringgefäss  der  ausgebildeten  Form,  wird.  Der 
zweite,  hinter  dem  Septum  gelegene  Abschnitt  der  Leibeshöhle 
hat  typischen  Cölomcharakter  {rh  in  Fig.  205).  Er  ist  die  Anlage 
des  Rumpfcöloms,  in  welchem  frühzeitig  ein  ventrales  Mes- 
enterium (ms)  auftritt,  und  erhält  sich  als  Rumpfcölom  der  ausgebil- 
deten Phoronis. 

Phoronis  besitzt  eine  Invaginationsgastrula  (vgl.  Fig.  124, 
p.  209).  In  diesem  Stadium  wandern  einzelne  Entodermzellen  ins 
Blastocöl  und  werden  zu  Mesenchymzellen  (ms  in  Fig.  203).  Dies 
ist  die  Anlage  des  Mesoderms.  Die  Einwanderung  der  Mesenchym- 
zellen scheint  in  der  Nähe  des  Urmundrandes  besonders  intensiv  vor 
sich  zu  gehen,  hauptsächlich  in  den  vorderen  Partien  desselben.  Der 
Blastoporus  schliesst  sich,  wie  bei  den  Anneliden,  in  der  Richtung 
von  hinten  nach  vorn  durch  Ausbildung  einer  medianen  Gastrula- 
raphe,  welche  eine  Zeitlang  als  ventrale  Rinne  kenntlich  bleibt.  Auch 
von  dieser  Rinne  aus  scheinen  noch  Mesenchymzellen  ins  Blastocöl 
einzuwandern.  Der  verengte,  vordere  Blastoporusrest  geht  in  die 
Schlundpforte  über. 
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Von  manchen  Autoren ,  so  von  Metschnikoff  ,  Foettinger  und 
Schultz  wurden  schon  im  Blastulastadium  einige  kleine,  zellähnliche 
Körper  in  der  Furchungshöhle  gesehen.  Die  Bedeutung  derselben  ist 
noch  unklar;  mit  der  Mesodermbildung  haben  sie  nichts  zu  thun.  Mög- 
licherweise handelt  es  sich  um  zerfallende  Eichtungskörperchen,  welche 
hier,  wie  bei  anderen  Formen  schliesslich  ins  Blastocöl  gerathen. 

Die  Mesencliymz eilen,  welche  sich  anfangs  zerstreut  im  Blasto- 
cöl des  Embryos  vorfinden,  haben  frühzeitig  die  Neigung,  sich  der 
Innenfläche  des  Ectoderms  anzulegen  (Fig.  204).  Später  legen  sie 
sich  in  ähnlicher  Weise  auch  an  den  Darmkanal  an.  Es  werden  auf 
diese  Weise  die  epithelialen  Lagen  der  Somatopleura  und  Splanchno- 
pleura     gebildet.      Ihre     Ausbildung    beginnt    nahe     dem    hinteren, 

analen     Ende    des    Embryos  

und   schreitet  von   dort  nach  — -t«    .^?$=s^     .-s 

vorne  vor.  Es  kommen  auf 
diese  Weise  die  Cölomräume 
der     Actinotrocha    zur    Ent- 


wicklung. 


-•Sep 


Fig.  204. 


Fig.  205. 


Fig'.  204.  Medianschuitt  durch  eine  junge  Actinotrocha  (brauchiata)  von 
Phoronis  Mülleri.     (Nach  De  Selys-Longchamps.)! 

Fig.  205.  Annähernder  Medianschnitt  durch  Actinotrocha.  Schema  im  An- 
schlüsse an  De  Selys-Longchamps. 

an  After,  iv  Einstülpung  zur  Bildung  der  späteren  Leibeswand,  lli  Anlage  der 
Lophophorhöhle,  m  Mund,  ins  ventrales  Mesenterium,  -ph  präseptale  Höhle,  rh  ßumpf- 
höhle,  s  rudimentäres  Septum  zwischen  Scheitelplatte  und  Oesophagus,  sej>  Septum, 
sp  Scheitelplatte,  t  larvaler  Tentakel. 


in 


Das  Rumpfcölom  der  Actinotrocha  geht  —  wie  erwähnt  - 
das  Rumpfcölom  der  ausgebildeten  Form  über.  Das  präseptale  Cölom 
dagegen,  in  welches  das  am  Darm  nach  vorne  ziehende  dorsale  Blut- 
gefäss der  Actinotrocha  einmündet,  wird  zu  einem  Blutraum  (lopho- 
phorales  Ringgefäss).  Die  Lophophorhöhle  (//i  in  Fig.  205)  der  aus- 
gebildeten Form  ist  eine  Neubildung  und  entsteht  als  ein  Spaltraum 
im  Mesoderm  an  der  Tentakelbasis  (Ikeda). 

Ob  die  hier  geschilderte  Art  der  Cölombildung  —  die  Ausbildung 
der   Cölomwände   durch   Zusammentreten    von    Mesenchymzellen,    die 
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Entstehung  von  Cölomhöhlen  aus  Räumen,  welche  in  letzter  Linie 
auf  das  Blastocöl  zurückgehen  —  einem  primären  Verhalten  entspricht, 
wird  Manchem  wohl  zweifelhaft  erscheinen.  Wir  werden  in  diesen 
Zweifeln  bestärkt,  wenn  wir  sehen,  dass  nach  den  Angaben  von 
Morgan  bei  der  Tornaria  von  den  Bahamas  das  Kragen-  und  Rumpf- 
cölom  auf  ähnliche  Weise  gebildet  wird,  während  diese  Anlagen  bei 
den  übrigen  Enteropneusten  durch  Abfaltung  oder  Proliferation  vom 
Urdarm  aus  gebildet  werden.  Zweifelhaft  kann  die  Sache  für  Pho- 
ronis  nicht  sein,  da  für  diese  Form  die  verlässlichen  Angaben  von 
Ikeda  und  De  Selys-Longchamps  vorliegen.  Wir  müssen  uns  mit 
der  Thatsache  abfinden  und  können  nur  vermuthen,  dass  vielleicht 
bei  Phoronis  ebenso,  wie  offenbar  bei  der  erwähnten  Tornaria  von 
den  Bahamas  eine  secundär  abgeänderte  Form  der  Cölombildung 
vorliegt. 

10.  Allgemeines  über  das  Mesoderm. 

Seitdem  H.  E.  Ziegler  sein  klares  und  durchdachtes  Referat 
„über  den  derzeitigen  Stand  der  Cölomfrage"  1898  gehalten  hat, 
sind  einige  Arbeiten  erschienen,  durch  welche  sich  der  Stand  der 
Mesodermfrage  nicht  unwesentlich  verschoben  hat.  Von  besonderer 
Bedeutung  erscheint  die  Erkenntniss,  dass  bei  Anneliden  und 
Mollusken  ein  larvales,  dem  Ectoderm  entstammendes  Mesenchym 
von  den  der  Zelle  4d  entstammenden  Mesodermstreifen  zu  trennen 
ist  und  ferner,  dass  die  Turbellarien  nach  den  von  Surface  für 
Planocera  gemachten  Angaben,  sich  in  diesen,  wie  in  allen  anderen 
wichtigen  Punkten  der  Entwicklung  auf  das  engste  an  die  Anneliden 
und  Mollusken  anschliessen.  Bresslau  1909  hat  für  Convoluta 
einen  Furchungsmodus  festgestellt,  der  zwar  eigenartig  modificirt, 
aber  doch  im  Wesentlichen  auf  die  Verhältnisse  von  Planocera  zu 
beziehen  ist  und  uns  vielleicht  zu  Aufklärungen  über  die  Furchungs- 
weise  der  Nematoden  verhelfen  kann.  So  erfreuliche  Perspectiven 
uns  diese  wichtigen  Untersuchungen  eröffnen,  so  empfinden  wir  der- 
zeit doch  noch  eine  empfindliche  Lücke  in  unseren  Kenntnissen,  die 
darin  zu  suchen  ist,  dass  es  Bresslau  nicht  mit  Sicherheit  gelungen 
ist,  Angaben  über  die  Entwicklung  von  Mesodermstreifen  oder  von 
Urmesodermzellen  bei  den  von  ihm  untersuchten  Formen  zu  erhalten. 
Ebenso  fehlen  uns  für  die  Rotiferen  und  Nematoden  bisher 
alle  Nachweise  darüber,  ob  bei  diesen  Formen  irgend  etwas  der  Zelle 
4d  und  ihren  Derivaten  (den  Mesodermstreifen  resp.  Cölomsäcken) 
Vergleichbares  oder  Homologisirbares  zu  finden  ist  oder  nicht.  Man 
möchte  vielleicht  geneigt  sein,  im  Sinne  der  von  Hatschek,  E.  Meyer, 
Goodrich  u.  A.  gegebenen  Anregungen  in  den  Gonadensäcken  dieser 
Formen  etwas  Derartiges  zu  vermuthen.  Die  embryologischen  Daten 
lassen  uns  diesbezüglich  noch  so  ziemlich  im  Stiche.  Nur  mit  aller 
Vorsicht  ist  es  gestattet,  die  Hoffnung  auszusprechen,  dass  künftige 
Untersuchungen  an  Turbellarien,  Nematoden  und  Rotiferen,  deren 
Anschluss  an  die  AnneHdenentwicklung  deutlicher  darthun  werden, 
als  wir  dies  bisher  erkennen.  Vorläufig  muss  die  Stellung  der  niederen 
Würmer  (welche  von  Ziegler  als  Protocölier  zusammengefasst  wurden, 
von  Hatschek  und  Grobben  als  Scoleciden  bezeichnet)  noch  im 
Unklaren  bleiben. 

Halten  wir  uns  zunächst  an  Surface  und  dessen  Ergebnisse  für 
Planocera;   hier  nimmt  das  ectodermal  entstandene  Mesoderm  nur 
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geringen  Antheil  an  dem  Aufbau  der  ausgebildeten  Form ;  es  liefert 
nur  mesodermale  Gebilde  des  Pharynx.  Die  Hauptmasse  meso- 
dermaler  Bildungen  des  Thieres  entstammt  den  zwei  von  den  Ur- 
mesodermzellen  (also  m  letzter  Linie  von  den  Zellen  M^^  und  4d^^, 
vgl.  p.  68)  gelieferten  Mesodermstreifen.  Nach  diesen  Angaben  rücken 
die  Turbellarien  —  wie  gesagt  —  in  nähere  Beziehungen  zu  den 
Anneliden  und  Mollusken.  Für  viele  Zoologen  schliesst  sich  dann 
als  nächste  Frage  sofort  an:  wie  finden  wir  dann  den  Anschluss  an 
die  Cölenteraten,  im  Speciellen  an  die  Ctenophoren? 

In  der  Entwicklungsweise  der  Trochophora  der  Anneliden  und 
Mollusken  finden  sich  mehrfache  Züge,  welche  zu  Gunsten  einer  Her- 
leitung dieser  Formen  von  ctenophorenähnlichen  Wesen  sprechen. 
Eine  vierstrahlig  radiäre  Ausbildung  des  Embryos  tritt  hier  klar  her- 
vor und  es  scheint  in  der  sogenannten  Spaltung  der  Kreuzarme  sogar 
eine  Spur  oder  Andeutung  eines  Uebergangs  zum  achtstrahligen  Typus 
erhalten  zu  sein.  Die  Prototrochanlage  besteht  ursprünglich  aus  vier 
interradial  entwickelten  von  einander  getrennten  Zellgruppen  etc. 
Man  vergleiche  die  oben  gegebenen  Ausführungen  p.  85  u.  flf.  Es 
muss  als  sehr  wahrscheinlich  bezeichnet  werden,  dass  das  ectodermale 
Mesoderm,  der  larvale  Mesoblast  der  Trochophora  dem  Mesenchym 
der  Ctenophoren  zu  homologisiren  ist.  Bei  den  Ctenophoren  sind  die 
entodermal  entstandenen  Gonaden  an  die  Rippen gefässe  des  Gastro- 
vascularsystems  angeschlossen.  Dürfen  wir  in  ihnen  das  Homologon 
des  Entomesoderms  der  Trochophora  erblicken  und  das  letztere,  wie 
dies  die  Brüder  Hertwig  in  ihrer  Cölomtheorie  ausgeführt  haben^ 
als  durch  Enterocölbildung  aus  dem  Urdarm  hervorgegangen  an- 
nehmen? 

Die  Entstehung  der  Mesodermstreifen  von  Planocera,  den 
Anneliden  und  Mollusken  lässt  sich  nur  gezwungen  auf  Entero- 
cölbildung zurückbeziehen.  Sie  entstehen  durch  teloblastische  Zell- 
knospung  von  zwei  Urmesodermzellen,  welche  ursprünglich  der  dorsalen 
Partie  des  Urmundrandes  angehören.  Deren  Zugehörigkeit  zu  dem 
primären  Entoderm  kann  als  sichergestellt  gelten.  Hierfür  spricht 
die  Thatsache,  dass  sie  dem  vierten  Quartett  angehören,  welches  in 
seinen  übrigen  Gliedern  Entomeren  liefert  und  dass  sie  vor  Aus- 
bildung der  Mesodermstreifen  noch  häufig  kleine  Entodermzellen 
(Enteroblasten)  abspalten.  Man  könnte  sonach  die  beiden  Urmeso- 
dermzellen als  Urdarmdivertikel  betrachten,  welche  durch  secundäre 
Vereinfachung  des  Entwicklungsprocesses  auf  eine  einzige  Zelle  reducirt 
worden  sind.  Es  muss  ja  wohl  überhaupt  der  ganze  Spiraltypus  mit 
seinem  streng  determinativen  Gepräge  als  eine  auf  vorzeitiger  An- 
lagensonderung  beruhende,  secundär  abgeänderte  Entwicklungsform 
betrachtet  werden.  Die  typische  Entwicklungsweise  der  Trochophora 
liefert  uns  sonach  keinen  Hinweis  auf  die  ursprüngliche  Art  der  Meso- 
dermsonderung  bei  den  hypothetischen  Annelidenahnen.  Wir  be- 
trachten die  teloblastische  Entwicklungsweise  der  Mesodermstreifen 
aus  zwei  Urmesodermzellen  gerade  so  als  eine  secundär  abgeänderte 
Anpassung  an  die  Wachsthumsprocesse  des  Keimstreifs,  wie  die  Aus- 
bildung von  ectodermalen  Teloblasten  am  Keimstreif  der  Oligochäten 
und  Hirudineen  oder  bei  den  Isopoden.  Es  muss  als  recht  merk- 
würdig bezeichnet  werden,  dass  diese  typische  Form  der  Mesoderm- 
bildung  schon  bei  den  Polycladen  festgelegt  ist.  Wir  haben  oben  p.  68- 
und  69  unserer  Ueberzeugung  Ausdruck  gegeben,  dass  die  auffallende 
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Uebereinstiinmung  im  Furchungstypus  der  Polycladen,  Anneliden  und 
Mollusken  auf  wirkliche  Homologie  zu  beziehen  ist.  Es  muss  sonach 
dieser  Furchungsmodus  von  einer  gemeinsamen  Stammform  erworben 
und  auf  diese  Gruppen  vererbt  worden  sein. 

Halten  wir  Umschau,  ob  es  nicht  doch  Trochophorathiere  giebt, 
denen  eine  andere,  als  diese  eigenartige,  im  Spiraltypus  sich  aus- 
drückende Furchungsweise  zukommt,  womöglich  Trochophorathiere 
mit  nicht  determinativer  Entwicklungsweise.  Unsere  Blicke  richten 
sich  hier  aut  die  Gruppe  der  M  o  1 1  u  s  c  o  i  d  e  e  n.  Die  Entwicklung  der 
ectoproctenBryozoen  ist  allerdings  jedenfalls  derartig  secundär 
verändert,  dass  aus  ihr  wohl  nicht  viel  abzuleiten  sein  dürfte.  Immer- 
hin wird  man  die  Larvenformen  dieser  Gruppe,  ebenso  wie  die 
Actinotrocha  und  dieBrachiopoden- Larven  dem  Trochophora- 
typus  zurechnen  dürfen.  Es  sind  ja  diese  Formen  auch  nach  der  Art 
ihres  Blastoporus- Verschlusses  mit  den  Mollusken,  Anneliden  etc. 
der  GROBBEN'schen  Gruppe  der  Protostomia  zuzurechnen.  Unter 
diesen  Formen  bildet  Phoronis  das  Cölom  durch  Zusammentreten 
von  Mesenchymzellen.  Bei  den  Brachiopoden  finden  wir  solide 
Einwucherung  oder  eine  Art  von  Enterocölbildung.  Spärliche  Hin- 
weise auf  Entwicklungsmöglichkeiten  des  Mesoderms  bei  Formen,  die 
wahrscheinlich  den  echten  Trochophorathieren  verwandt  sind,  ohne 
Urmesodermzellen  oder  Mesodermstreifen  zur  Ausbildung  zu  bringen. 
Aus  diesen  Daten  lässt  sich  wohl  nicht  viel  herauslesen.  Wir  haben 
mit  Absicht  die  grosse  Mannigfaltigkeit,  die  bezüglich  der  Meso- 
dermbildung  bei  den  Enteropneusten  vorherrscht,  ausführlicher  ge- 
schildert (p.  281).  Wären  von  dieser  Gruppe  alle  Formen  aus- 
gestorben, mit  der  einzigen  Ausnahme  der  Tornaria  von  den  Bahamas, 
so  hätten  wir  keine  Vorstellung  davon,  dass  bei  den  Enteropneusten 
auch  das  Kragen-  und  Rumpfcölom  durch  Enterocölbildung  entwickelt 
werden  konnte.  Wer  kann  angeben,  ob  nicht  vielleicht  die  bisher 
untersuchten  Phoronis- Arten  zu  anderen  unbekannten  oder  aus- 
gestorbenen bezüglich  ihrer  Mesodermbildung  in  einem  ähnlichen 
Verhältnis  stehen,  wie  die  Tornaria  von  den  Bahamas  zu  den  übrigen 
Tornarien?  Wir  können  uns  natürlich  nur  an  das  halten,  was  uns 
vorliegt.  Es  ist  aber  vielleicht  nicht  ohne  Werth,  darauf  aufmerksam 
zu  machen,  dass  die  jetzt  lebenden  Formen  in  vielen  Gruppen  nur 
die  letzten  Ausläufer  und  Ueberreste  einer  verschwundenen  Formen- 
mannigfaltigkeit darstellen.  Die  Möglichkeit,  dass  die  Protostomia 
(Trochophorathiere  und  Verwandte)  ursprünglich  Enterocölbildung  be- 
sassen,  von  der  nur  in  der  Gruppe  der  Brachiopoden  sich  An- 
deutungen erhalten  haben,  ist  natürlich  zuzugeben.  Die  embryo- 
logischen Daten,  welche  für  eine  solche  Annahme  sprechen,  sind 
spärlich. 

Halten  wir  uns  bei  der  Beurtheilung  der  Mesodermbildung  in 
der  ganzen  grossen  Gruppe  der  Protostomia  (Grobben)  an  die 
gegebenen  Thatsachen,  so  können  wir  Folgendes  aussagen:  Von  den 
Verhältnissen  der  Mesodermbildung  bei  den  Arthropoden  und  Cephalo- 
poden,  die  offenbar  secundär  modificirt  sind,  ist  vorerst  abzusehen. 
Bei  den  Rotiferen  und  Nematoden  wissen  wir  nichts  Sicheres  bezüg- 
lich der  Bildung  eines  Entomesoderms.  In  den  übrigen  Gruppen 
finden  wir  weit  verbreitet  die  Bildung  zweier  Mesodermstreifen  von 
zwei  Urzellen  aus,  wir  finden  ferner  Cölombildung  durch  Abfaltung 
bei    den    Brachiopoden,    oder    verschiedenartige    Processe    der    Ein- 
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Wanderung  (P  h  o  r  o  n  i  s ,  ectoprocte  B  r  y  o  z  o  e  n).  Welcher  von  diesen 
verschiedenartigen  Vorgängen  als  der  ursprüngliche  zu  betrachten  ist, 
ist  schwer  zu  sagen. 

Viel  klarer  und  einfacher  liegen  die  Verhältnisse  in  der  zweiten 
grossen  Gruppe  der  Bilaterien,  welche  von  Grobben  als  Deutero- 
st o  m  i  a  bezeichnet  wird.  Sie  umfasst  die  Enteropneusten, 
Echinodermen,  Chätognathen  und  Chordaten.  Wir  finden 
hier  entweder  deutliche  Enterocölbildung,  oder  doch  Einwucherungs- 
processe,  welche  sich  leicht  auf  Enterocölbildung  zurückführen  lassen, 
wie  bei  den  Vertebraten.  Man  wird  hier  wohl  die  Enterocölbildung  als 
den  ursprünglichen  Vorgang  annehmen  dürfen.  Zwar  hat  Ziegler 
darauf  aufmerksam  gemacht,  dass  man  auch  den  entgegengesetzten 
Standpunkt  einnehmen  könne.  Das  ist  gewiss  zuzugeben.  Doch 
sprechen  manche  Umstände  mehr  für  die  erstere  Alternative.  Man 
wird  die  Mesodermbildung  bei  den  Ascidien  und  Vertebraten  leicht 
auf  die  Verhältnisse  von  Amphioxus  zurückführen  können.  Doch 
wird  man  sich  schwer  dazu  entschliessen,  die  Mesodermbildung  von 
Amphioxus  als  einen  abgeleiteten  Process  zu  betrachten.  Man  stünde 
dann  vor  der  Frage:  Ist  die  Mesodermbildung  der  Ascidien  der 
ursprüngliche  Vorgang  oder  die  Mesodermbildung  der  Amphibien? 
und  wie  ist  von  diesen  die  Abfaltung  der  Ursegmente  von  Amphi- 
oxus abzuleiten?  Es  ergeben  sich  bei  der  Verfolgung  dieses  Ge- 
dankenganges verschiedene  Schwierigkeiten,  die  wir  hier  nur  andeuten, 
aber  nicht  näher  ausführen  wollen. 

Wenn  wir   die  Mesodermbildung  der  Deuterostomia   mit   der  der 
Protostomia  vergleichen,   so  ergiebt  sich  ein  characteristischer  Unter- 
schied.    Bei   den   Protostomia   ist  der   Ursprung   des   Mesoderms   an 
den  Urmundrand  verlegt,  bei  den  Deuterostomia  ist  dies  nicht,    oder 
nicht  ausschliesslich  der  Fall.     Wir  wollen  zur  Verdeutlichung  dessen, 
was  uns  vorschwebt,  zunächst  zwei  characteristische  Fälle  vergleichen : 
die    Mesodermbildung    von    T  e  r  e  b  r  at  u  li  n  a    mit    derjenigen   der 
Echinodermen.     Bei   Te  rebratulina  wird   der  Urdarm   durch 
eine  quere  Scheidewand  in  zwei  Abtheilungen  zerlegt  (Fig.  190,  p.  290), 
von  welchen  die  obere,   dem  Scheitel  genäherte  zum  Mesenteron,   die 
untere,   an   den  Blastoporus   angrenzende  zum  Cölom   wird.     Gerade 
umgekehrt   verhalten    sich    die    meisten   Echinodermen    (Fig   187 
p.   287),    bei   denen   das   Cölomsäckchen    vom   Scheitel    des   Urdarms 
abgeschnürt  wird.     Freilich  wissen  wir,  dass  dies  schon  nicht  für  alle 
Echinodermen  gilt.    Denn  beiComatula  werden  die  beiden  hinteren 
Enterocölsäckchen  (Fig.  186  c^)  von  einer  dem  Blastoporus  genäherten 
Partie  des  Urdarms  abgeschnürt.     Im  Allgemeinen  werden  wir  sagen 
dürfen:    Bei  den  Deuterostomia  wird  das  Mesoderm  rechts  und  links 
von   den   Seiten   des   Urdarms   abgeschnürt  (Fig.  185)   und,    da   hier 
vielfach  noch   ein   unpaares,   vom   vorderen  Urdarmende   entwickeltes 
Cölomsäckchen  hinzukommt,  so  gewinnt  die  ganze  Mesodermbildungs- 
zone  die  Gestalt  eines  Hufeisens,  welches  in  der  Frontalebene  gelegen 
ist   und    mit   seinen    beiden   Enden    den   Blastoporus    erreicht.     Die 
Mesodermanlage   grenzt   also   bei   diesen  Formen   nur  hinten   an  den 
Blastoporus   an.     Wir  wollen  hier   nur   darauf  aufmerksam   machen, 
dass  in  der  Lage  der  mesodermbildenden  Zone   zwischen   den  Proto- 
stomia und  den  Deuterostomia   ein   characteristischer  Unterschied   zu 
erkennen  ist.     Bei  den  Protostomia  gehört  die  erste  Mesodermanlage 
stets  dem  Urmundrande   an,   bei  den  Deuterostomia,   wo   der  Blasto- 
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porus  zum  After  wird,  erstreckt  sie  sich  an  den  Seiten  des  Urdarm& 
nach  vorne  und  ihre  seitlichen  Hälften  werden  häufig  durch  ein 
vorderes  unpaares  Divertikel  mit  einander  zu  einem  Hufeisen  ver 
einigt.  Diese  Verhältnisse  verlangten  eine  eingehendere  Besprechung, 
als  sie  hier  gegeben  werden  kann.  Doch  sollen  diese  Andeutungen 
genügen.  Ferner  sei  darauf  aufmerksam  gemacht,  dass  ein  Ecto- 
mesoderm  in  der  ganzen  Gruppe  der  Deuterostomia  zu  fehlen  scheint. 
Die  Angaben,  dass  das  Mesoderm  der  Vertebraten  auf  das  Ectoderm 
zurückzuführen  sei,  halten  wir  nicht  für  berechtigt.  Diese  von 
LwoFF  u.  A.  vertretenen  Ansichten  scheinen  auf  irrthümlicher  Deutung 
resp.  auf  willkürlicher  Abgrenzung  der  beiden  primären  Keimblätter 
zu  beruhen. 

Wir  müssen  noch  mit  ein  paar  Worten  auf  die  Mesodermanlage 
der  Trochophora  zurückkommen.  Wenn  wir  sehen,  wie  bei  den 
Echinodermen,  den  Enteropneusten  oder  bei  Sagitta  das 
ganze  Mesoderm  einheitlichen  Ursprungs  ist,  so  erscheint  es  merk- 
würdig, dass  bei  der  Trochophora  zwei  ganz  gesonderte  Meso- 
dermanlagen  vorhanden  sind:  der  larvale  Mesoblast  (Ectomesoderm) 
und  die  Mesoderm  streifen  (Entomesoderm).  Vielleicht  wäre  es  mög- 
lich oder  denkbar,  die  beiden  Anlagen  zusammenzuziehen  und  sie 
nur  als  differente  Theile  einer  ursprünglich  einheitlichen,  dem  Blasto- 
porusrande  angehörigen  Anlage  zu  betrachten.  Wenn  wir  uns  der 
Thatsache  erinnern,  dass  der  larvale  Mesoblast  in  vielen  Fällen  dem 
dritten  Quartett  entstammt,  und  die  beiden  Urmesodermzellen  dem 
vierten  Quartett,  so  könnte  man  auf  die  Vermuthung  kommen,  die 
Mesodermanlage  der  Trochophora  sei  ursprünglich  eine  einheit- 
liche, der  Region  des  Blastoporusrandes  angehörige,  gewesen.  Von 
dieser  ursprünglich  einheitlichen  Anlage  wären  einzelne  Partien  in 
die  Zellen  des  dritten,  andere  in  die  des  vierten  Quartettes  gerathen. 
Wir  berühren  uns  hier  mit  gewissen,  seit  langem  gehegten  Ideen 
von  C.  Rabl,  der  den  Blastoporusrand  als  Quelle  des  Mesoderms  in 
Anspruch  nahm.  Als  recht  suggestiv  nach  dieser  Richtung  könnte 
unsere  Fig.  111  B  p.  276,  die  Mesodermbildung  von  Physa  nach 
WiERZEJSKi  betreffend,  angesehen  werden,  welche  darstellt,  wie  der 
larvale  Mesoblast  (punktirt,  aus  den  Zellen  5a2i"^  5a22ii2  ^tc.  be- 
stehend) dieMesodermstreifen  (gestrichelt,  aus  M^^,  M'^^  etc.  zusammen- 
gesetzt) gewissermassen  nach  vorne  fortsetzt.  Wir  erwägen  nur  diese 
Möglichkeit,  ohne  uns  ihr  im  Uebrigen  anzuschliessen.  Nach  den 
derzeit  vorliegenden  Angaben  wird  man  wohl  besser  thun,  an  der 
strengen  Scheidung  von  Ectomesoderm  und  Entomesoderm  bei  der 
Entwicklung  der  Trochophora  festzuhalten. 

Wir  berühren  noch  in  Kurzem  eine  weitere  Frage.  Embryo- 
logische  Principien  haben  zu  einer  Scheidung  zweier  grosser  Stämme 
der  Bilaterien  geführt,  welche  —  schon  von  Goette  auseinander- 
gehalten —  von  Grobben  alsProtostomia  und  Deuterostomia 
bezeichnet  wurden.  Die  ersteren  umfassen  Alles,  was  sich  näher  oder 
ferner  an  den  Trochophoratypus  anschliesst.  Der  Urmund  schliesst 
sich  von  hinten  nach  vorn  und  sein  Rest  erhält  sich  als  Mund  resp. 
als  Schlundpforte  (p.  261).  In  dieser  Gruppe  ist  die  Bildung  von 
zwei  Urmesodermzellen  ein  weit  verbreitetes  Vorkommniss.  Doch 
fehlt  es  hier  nicht  an  aberranten  Mesodermbildungsweisen.  Wir  haben 
auf  die  Rotiferen,  Nematoden  und  Molluscoideen  hingewiesen.  Die 
zweite  Gruppe:  Deuterostomia  umfasst  den  Verwandtschaftskreis 
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der  Echinodermen  und  Vertebraten.  Hier  hat  der  Urmund  aus- 
schliesslich Beziehungen  zur  Afteröifnung  und  das  Mesoderm  bildet 
sich  in  vielen  Fällen  als  Enterocöl  hervor.  Es  ergiebt  sich  die  Frage, 
ob  diese  beiden  Stämme  der  Bilaterien  an  ihrer  Wurzel  zusammen- 
hängen. Eine  schwer,  und  nur  mit  Vorsicht  zu  behandelnde  Frage. 
Doch  darf  darauf  hingewiesen  werden,  dass  die  Tornaria  gewisse 
Aehnlichkeiten  mit  der  Trochophora  aufweist  und  dass  in  der  Ent- 
wicklung der  Tornaria  Anklänge  an  die  Ctenophoren  vorzuliegen 
scheinen.  Hiernach  könnte  man  vielleicht  Folgendes  vermuthen : 
Von  ctenophorenähnlichen  Vorfahren  entwickelte  sich  eine  Art  Vor- 
stufe der  Trochophora,  welche  als  gemeinsamer  Ausgangspunkt  der 
beiden  in  Rede  stehenden  Stämme  zu  betrachten  ist.  Diese  Vor- 
stufe hatte  von  den  Ctenophoren  den  larvalen  Mesoblast  (das  ecto- 
dermale  Mesoderm)  als  Erbteil  überkommen  und  entwickelte  früh- 
zeitig ein  entodermales  Mesoderm.  Die  ursprüngliche  Art  der 
Ausbildung  der  letzteren  Anlage  möchte  doch  vielleicht  die  Entero- 
cölbildung  gewesen  sein.  Sehr  bald  müssen  diese  beiden  Stämme 
sodann  gesonderte  Entwicklungsrichtungen  eingeschlagen  haben. 

Die  Frage  nach  der  ursprünglichen  Entstehungsweise  des  Meso- 
derms  ist  von  der  Frage  nach  der  primären  Bedeutung  der  Cölom- 
säcke  nicht  zu  trennen.  Die  bezüglichen  Ansichten  wurden  von 
Ziegler  in  dem  Eingangs  erwähnten  Vortrage,  und  neuerdings  von 
Salensky  in  einer  umfassenden  theoretischen  Zusammenfassung 
characterisirt.     Demzufolge  unterscheiden  wir: 

I.  Die  Enterocöltheorie.  Sie  beruht  auf  der  Annahme, 
dass  die  Abschnürung  von  Urdarmdivertikeln,  wie  sie  sich  bei  Sa- 
gitta  etc.  findet,  den  ursprünglichsten  Modus  der  Mesodermbildung 
darstellt.  Die  Bildung  derartiger  Urdarmdivertikel  sei  von  den  Cö- 
lenteraten-Ahnen  der  Bilaterien  ererbt  worden  und  jene  Stadien  in 
der  Ontogenie  der  betreffenden  Bilaterien,  in  denen  die  Divertikel 
noch  mit  dem  Urdarm  zusammenhängen,  seien  auf  die  Bildung  eines 
Gastrovascularsystems  zu  beziehen.  Jene  Urdarmdivertikel  hatten 
vielleicht  schon  ursprünglich  die  Aufgabe,  Genitalproducte  zu  er- 
zeugen, und  vielleicht  auch  excretorische  Function.  Als  sie  sich  vom 
Urdarm  abtrennten,  mussten  neue  ausleitende  Wege  geschaffen 
werden,  die  als  Gonoducte  oder  Nephridien  in  Function  traten.  Die 
Entstehung  von  Urmesodermzellen  wird  durch  frühzeitige  Sonderung 
der  Anlagen  erklärt.  Es  werden  gewissermassen  die  Urdarmdiver- 
tikel jederseits  nur  durch  eine  einzige  Zelle  repräsentirt.  Dieser 
Vorgang  wird  als  secundäre  Abänderung  der  Mesodermentwicklung 
betrachtet. 

Die  Enterocöltheorie  geht  in  ihren  Anfängen  auf  gewisse  Ideen 
Leuckart's  zurück.  A.  Agassiz,  Kowalevsky  und  Metschnikoff, 
deren  specielle  Untersuchungen  Material  nach  dieser  Richtung  bei- 
brachten, HuxLEY  und  Ray  Lankester  haben  sich  in  diesem  Sinne 
ausgesprochen.  Ihre  eingehendste  Begründung  erfuhr  die  Anschau- 
ungsweise in  der  „Cölomtheorie"  der  Brüder  Hertwig. 

IL  Die  Gonocöltheorie  (Hatschek,  R.  S.  Bergh,  E.  Meyer, 
Goodrich,  Lang).  Die  innige  Beziehung,  in  welcher  das  Cölom  zur 
Entstehung  der  Geschlechtsorgane  bei  so  vielen  Formen  steht,  hat 
zur  Ansicht  geführt,  dass  das  Cölom  ursprünglich  auf  einen  erweiterten 
Genitalfollikel  zurückzuführen  sei.  Es  würde  dann  bei  jenen  Formen, 
welche  wie   die   Platoden,   Rotiferen,   Nematoden  u.  A.   eines    echten 
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Cöloms  entbehren,  das  Gonadensäckchen  als  Homologon  des  Cöloins 
der  höheren  Formen  zu  betrachten  sein.  Man  könnte  in  diesem 
Falle  annehmen,  dass  die  Genitalausführungsgänge  secundär  excre- 
torische  Function  gewonnen  hätten  und  so  zu  Nierencanälchen  ge- 
worden seien,  und  dies  wird  von  Goodrich  in  der  That  für  die 
Nephridien  der  Mollusken  und  Onychophoren,  wie  auch  für  die  Vor- 
und  Urnierencanälchen  der  Vertebraten  angenommen.  Der  weitere 
Ausbau  der  Hypothese,  nach  welcher  die  ursprünglichen  Excretions- 
organe  (die  Protonephridien  der  Platyhelminthen)  an  das  Cölom  an- 
geschlossen wurden  und  die  dadurch  bedingte  Scheidung  von  Cölom- 
ausführungsgängen,  welche  auf  solche  Protonephridialgänge  oder  im 
anderen  Falle  auf  ursprüngliche  Genitalausführungsgänge  zurückzu- 
führen seien,  führt  zu  gewissen  Schwierigkeiten,  auf  die  wir  hier  im 
Einzelnen  nicht  eingehen  können. 

III.  Die  Nephrocölth  eorie.  Sie  geht  hauptsächlich  auf 
Ziegler  zurück.  Nach  Ziegler  ist  in  der  excretorischen  Function 
die  primäre  Bedeutung  der  Cölomanlage  zu  suchen.  Das  Cölom  sei 
ursprünglich  ein  Excretionsorgan  gewesen,  „bestehend  aus  einem 
Bläschen  (Nephrocöl)  und  einem  Ausführungsgang  (Nephridium)." 
Man  könnte  die  Anlage  aus  einem  Protonephridium  herleiten,  dessen 
Anfangstheil  sich  blasig  erweitert  hat. 

Für  jede  der  drei  hier  kurz  gekennzeichneten  Anschauungen 
lassen  sich  gewisse  Thatsachen  ins  Feld  führen.  Die  Enterocöl- 
theorie  ist  vielleicht  —  wie  auch  Salensky  meint  —  embryologisch 
am  besten  gestützt.  Der  Gonocöltheorie  steht  die  bei  vielen  Formen 
zu  beobachtende  frühzeitige  Sonderung  der  Genitalzellen  und  der 
Umstand  ungünstig  gegenüber,  dass  mehrfach  beobachtet  wurde,  dass 
die  Wand  des  Genitalfollikels  anderen  Ursprungs  ist,  als  die  Genital- 
zellen selbst.  In  diesen  Fällen  besteht  dann  die  Gonade  aus  zwei 
einander  ursprünglich  fremd  gegenüberstehenden  Bestandtheilen,  der 
mesodermalen  Wand  und  den  in  ihr  liegenden  Genitalzellen,  welche 
schon  früher  als  gesonderte  Anlage  von  dem  übrigen  Furchungs- 
material  abgesondert  wurden.  Aehnliche  Bedenken  Hessen  sich  gegen 
die  Nephrocöltheorie  anführen.  Wir  haben,  streng  genommen,  keine 
Hinweise  nach  der  Richtung,  dass  die  Excretionsorgane  ursprünglich 
in  primärer  inniger  Beziehung  zur  Cölomanlage  standen.  Im  Uebrigen 
ist  es  derzeit  schwer,  ein  irgend  begründetes  oder  abschliessendes 
Urtheil  zu  geben.  Wir  haben  oben  an  verschiedenen  Stellen  darauf 
hingewiesen,  wie  controvers  derzeit  noch  die  Angaben  über  die  erste 
Entstehung  der  Urnieren  und  der  definitiven  Niere  (z.  B.  bei  Mollusken) 
sind.  Wir  werden  mit  unserem  Urtheil  jedenfalls  noch  solange  zu- 
rückhalten müssen,  bis  die  erste  Entstehung  der  Gonaden  und  der 
Protonephridien  bei  den  niederen  Würmern  (Turbellarien,  Rotiferen, 
Nematoden)  genau  bekannt  gevs^orden  sind.  Gerade  in  dieser,  für  die 
Beurtheilung  der  vorliegenden  Fragen  wichtigen  Gruppe  lassen  uns 
die  derzeit  vorhandenen  embryologischen  Daten  noch  ziemlich  im 
Stiche. 

Die  oben  gekennzeichneten  Anschauungen  stehen  sich  übrigens 
nicht  allzu  scharf  gegenüber.  Wir  haben  bereits  darauf  aufmerksam 
gemacht,  dass  man  ganz  gut  annehmen  kann,  dass  dem  Enterocöl 
schon  von  Anfang  an  die  Function  eines  Gono-  und  Nephrocöls  zu- 
kam. Auf  diese  Weise  ist  die  Möglichkeit  eröffnet,  einen  zwischen 
den   verschiedenen   Anschauungen    vermittelnden    Standpunkt    einzii- 
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nehmen,  wie  das  ja  thatsächlich  von  verschiedenen  Seiten  angedeutet 

wurde. 

Die  vorstehenden  Anschauungen  gehen  eigentlich  alle  von  der 
Voraussetzung  aus,  dass  es  möglich  sein  müsse,  für  die  Bildungs- 
weise des  Entomesoderms  in  den  verschiedenen  Gruppen  der  Bila- 
terien  eine  einheitliche  Formel  zu  finden.  Wir  müssen  aber  auch 
die  Möglichkeit  im  Auge  behalten,  dass  hier  thatsächlich  ihrem  Ur- 
sprünge nach  verschiedenartige  Bildungen  vorliegen,  welche  demnach 
nicht  unter  einen  Hut  gebracht  werden  können.  Die  erstere  Auf- 
fassung ist  vielleicht  die  befriedigendere.  Es  dürfte  aber  derzeit 
schwer  sein,  die  zweite  Möglichkeit  mit  vollkommener  Sicherheit  aus- 
zuschliessen. 

IV.  Besondere  Formen  der  Keimblätterbildung. 

1.  Keimblätterbildung  der  Poriferen. 

Ueber  das  Thatsächliche  sind  wir  derzeit  bereits  ziemlich  gut 
unterrichtet,  fraglich  ist  bloss  die  Deutung.  Wenn  wir  von  den 
älteren  schon  im  Speciellen  Theil  dieses  Werkes  namhaft  gemachten 
Arbeiten  absehen,  so  wurde  die  Kenntniss  der  Spongien-Entwicklung 
in  den  letzten  Jahrzehnten  hauptsächlich  durch  die  Untersuchungen 
von  Delage  (1898,  1902),  Maas  (1894—1909),  Minchin  (1896)  u.  A. 
gefördert.  Diese  Untersuchungen  haben  ergeben,  dass  eigentlich 
sämmtlichen  Spongien  ein  einheitlicher  Entwicklungstypus  zu  Grunde 
liegt,  der  in  den  verschiedenen  Gruppen  der  Poriferen  gewissen 
Modificationen  unterliegt,  die  aber  unschwer  aufeinander  zu  beziehen 

sind. 

Als  Ausgangspunkt  unserer  Darstellung  kann  die  durch  Metsch- 
NiKOFF  und  F.  E.  Schulze  gut  bekannt  gewordene  Sycandra- 
Entwicklung  dienen,  welche  ja  schon  seit  Langem  als  Typus  der 
Spongienentwicklung  gilt.  Sie  hat  vor  kurzem  von  Hammer  (1908) 
eine  neuere  Behandlung  erfahren.  Für  diese  Form  konnte  Maas 
(F.  1899),  wie  auch  neuerdings  Jörgensen  (1910)  nachweisen,  dass  die 
Vorgänge  der  Eireifung,  Richtungskörperchenbildung  und  Befruchtung 
sich  durchaus  dem  allgemeinen  für  die  Metazoen  Ijekannten  Schema 
anschliessen,  was  insofern  von  Wichtigkeit  ist,  als  hierdurch  die  An- 
sicht von  der  Zugehörigkeit  der  Spongien  zu  den  Metazoen  eine  nicht 
unwesentliche  Stütze  erhielt.  Die  Furchung  von  Sycandra  kann 
als  eine  totale  und  äquale  bezeichnet  werden  und  führt  zur  Aus- 
bildung einer  regulären  adäqualen  Coeloblastula.  Doch  erscheinen 
vor  allem  die  ersten  Furchungsstadien  durch  die  Lagebeziehung, 
welche  der  Embryo  zu  der  Wand  eines  Radiärtubus  des  Mutterthieres 
gewinnt,  einigermassen  modificirt  (Fig.  206).  Das  Ei  wird  zunächst 
in  zwei  gleich  grosse  Blastomeren  (Fig.  206^)  getheilt  durch  eine 
Furche,  welche  auf  der  Wand  des  Radiärtubus  senkrecht  steht  und 
mit  Rücksicht  auf  die  Orientirung  des  sich  entwickelnden  Embryos 
als  Meridionalfurche  bezeichnet  werden  muss.  Durch  eine  weitere, 
auf  dieser  ersten  senkrecht  stehenden  Meridionalfurche  zerfallen  die 
beiden  Furchungskugeln  in  4  nunmehr  im  Kreuz  gestellte  Blasto- 
meren (Fig.  206  jB),  welche  mit  einer  abgeflachten  Basalfläche  der 
Wand  des  RadiärtulDus  anliegen  und,  da  sie  im  Centrum  nicht  dicht 
an  einander  stossen,  daselbst  eine  nach  oben  und  unten  offene  Höhlung 


310 


Dritter  Abschnitt. 


(die  Furchungshöhle)  zwischen  sich  einschliessen.  Mit  dem  nächsten 
Fiirchungsact  wird  jede  dieser  4  Zellen  durch  eine  neue  Meridional- 
furche  in  zwei  gleiche  Stücke  getheilt  (Fig.  206  C  und  D).  Der 
Embryo  besteht  nun  aus  einem  Kranz  von  8  Zellen,  welche  die 
Furchungshöhle  umschliessen.  Da  die  Zellen  mit  breiter  Basis  der 
Wand  des  Tubus  anliegen  und  nach  der  entgegengesetzten  Richtung  sich 
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Fig.  206.  Furchung  von  Sycandra  raphanus.  (Nach  F.  E.  Schulze.) 
A  Stadium  2,  B  Stadium  4,  C  Stadium  8,  D  dasselbe  im  senkrechten  Durchschnitt 
in  seinem  Verhältniss  zum  Kragenepithel  des  mütterlichen  Eadiärtubus  (Schema), 
E  Stadium  16,  F  dasselbe  im  verticalen  Durchschnitt  (Schema),  G  späteres  Furchungs- 
stadium  mit  8  körnigen  Zellen  am  unteren  Pole,  H  Coeloblastula  in  der  Seiteuansicht. 
Im  Inneren  die  Furchungshöhle,  unten  körnige  Zellen,  sonst  ein  Epithel  aus  hohen  säulen- 
förmigen Zellen. 

conisch  zuspitzen,  hat  der  Embryo  ungefähr  die  Gestalt  eines  Napf- 
kuchens (Fig.  2061)).  Durch  eine  zunächst  auftretende  äquatoriale 
Furche  wird  jede  dieser  8  Zellen  in  ein  oberes,  etwas  kleineres  und 
ein  unteres  grösseres  Segment  zerlegt,  und  gleichzeitig  ändert  sich 
in  diesem  16-zelligen  Stadium  die  Gesammtform  des  Embryos,  welcher 
durch  Vorwölbung  seiner  basalen  Fläche  die  Gestalt  einer  biconvexen 
Linse  annimmt  (Fig.   206  i;  und  F).     Die  Furchungshöhle  ist  noch 
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entsprechend  beiden  Polen  geöffnet,  doch  ist  die  Oeffnung  der  oberen 
Seite  schon  bedeutend  enger  als  die  der  unteren.  Durch  neue  meri- 
dionale  und  äquatoriale  Furchen  geht  der  Embryo  allmählich  in  ein 
vielzelliges  Stadium  über,  das  fast  Kugelform  besitzt  und  dem  im 
Inneren  eine  ausgedehnte  Furchungshöhle  entspricht.  Die  Oeffnung 
am  oberen  Pole  ist  durch  Zusammenrücken  der  Zellen  verschwunden, 
während  die  der  früheren  Basalfläche  entsprechende  noch  erhalten 
ist  (Fig.  206  G).  Hier  umschliessen  dieselbe  8  Zellen,  welche  sich 
bald  durch  zunehmende  Grösse  und  durch  ihr  körniges  Plasma  aus- 
zeichnen. Nach  Verschluss  dieser  unteren  Oeffnung  stellt  der  Embryo 
eine  kugelige  Coeloblastula  dar. 

Während  sich  nun  die  körnigen  Zellen  vergrössern  und  bis  zur 
Zahl  von  ungefähr  32  vermehren,  strecken  sich  die  übrigen  Zellen 
unter  fortschreitender  Zunahme  der  Zahl  zu  hohen  säulenförmigen 
Prismen  (Fig.  206  H\ 
deren  jedes  an  der 
Oberfläche  eine  Geis- 
sei zur  Entwicklung  ^^^^^^^^^HU 
bringt.  Nun  stülpen  ^^^^^^^^^^' 
sich  die  grossen  körn- 
chenreichen Zellen  in 
die  Furchungshöhle 
ein  und  damit  ist  das 
letzte  im  Mutterleib 
durchlaufene  Stadium 


Fig.  207.  Embryo  vou 
Sycandra  raphanus  im 
Oastruloidstadium  I ,  soge- 
nannte Pseudogastrula  der 
Autoren,  noch  im  mütter- 
lichen Gewebe  liegend.  (Nach 
F.  E.  Schulze,  aus  Bal- 
FOür's  Handbuch.) 

en  Prismatische  Zellen 
der  Larve,  welche  zu  Geis- 
selzfellen  werden,  ec  einge- 
stülpte körnchenreiche  Zel- 
len, me  sogenannte  Meso- 
dermschicht  des  mütterlichen 
Thieres ,  hy  Kragenzellen- 
schicht des  Radiärtubus. 


erreicht  (Fig.  207).  Dieses  Stadium  wurde  im  Sinne  einer  früher  viel 
verbreiteten  Auffassung  als  Pseudogastrula- Stadium  bezeichnet, 
weil  man  ein  später  auftretendes  Einstülpungsstadium,  welches  erreicht 
wird,  wenn  die  freischwimmende  Amphiblastulalarve  sich  zur  Fest- 
setzung anschickt  und  durch  welches  die  characteristische  Umkehrung 
der  Keimschichten  erreicht  wird,  für  die  echte  Gastrula  von  Sycandra 
hielt.  Bei  dieser  Form  finden  sich  sonach  zwei  aufeinanderfolgende 
und  durch  das  Amphiblastulastadium  voneinander  geschiedene,  einer 
Gastrula  ähnlich  sehende  Stadien.  Um  nach  keiner  Richtung  etwas 
zu  präjudiciren,  wollen  wir  das  erste  (Pseudogastrula  der  Autoren)  als 
Gastruloidstadium  I,  das  zweite  als  Gastruloidstadium  II 
bezeichnen. 
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Um  auf  das  Gastruloidstadium  I  wieder  zurückzukommen ,  so 
scheint  dasselbe  bei  den  Calcispongien  in  verschiedener  Weise  ver- 
treten zu  sein.  Während  es  bei  Sycandra  durch  eine  deutliche  Ein- 
stülpung der  körnchenreichen  Zellen  mit  scheinbarer  Urdarmhöhle 
und  Urmund  vertreten  ist,  handelt  es  sich  in  anderen  Fällen  bloss. 
um  eine  Art  solider  Einbuchtung  des  körnchenreichen  Zellpfropfes. 
Man  kann  in  dieser  Tendenz  der  Umschliessung  der  Körnchenzellen 
durch  ein  Lager  von  Geisseizellen  eine  Einrichtung  erblicken,  die  mit 
Rücksicht  auf  den  Mechanismus  des  Ausschlüpfens  erworben  wurde. 
Wie  bereits  Schulze  beobachtete,  rotiren  diese  Stadien  in  ihrem 
Follikel.  Dendy  hat  darauf  aufmerksam  gemacht,  dass  die  zum 
Ausschlüpfen  reifen  Larven  von  Grantia  labyrinthica  in  einer 
ganz  bestimmten  Position  zu  den  Organen  der  Mutter  sich  finden, 
indem  der  Pol  der  Körnchenzellen  stets  dem  skelettführenden  Dermal- 
lager zugekehrt  erscheint,  während  der  Pol  der  geisseltragenden  Zellen 
sich  dem  Kragenzelllager  des  Radiärtubus  zuwendet.  Auf  diese  Lage- 
beziehung weist  auch  unsere  Fig.  207  nach  F.  E.  Schulze  hin.  Nach 
Dendy  soll  das  Gastruloidstadium  I  durch  die  Vergrösserung  und 
Vermehrung  der  körnchenreichen  Zellen  mechanisch  erzeugt  werden, 
welche,  da  sie  an  der  Ausdehnung  nach  aussen  gehindert  sind,  nach 
innen  vordrängen. 


Flg.  208.  Schwärmende  Larvenstadien  von  Sycandra  raphanus.  (Nach 
F.  E.  Schulze,  aus  Balfoür's  Handbuch.) 

A  Amphiblastula,  £  beginnende  Einstülpung  der  Geisselzellenschicht.  es  Fui-chungs- 
höhle,  ec  Schicht  der  körnchenreichen  Zellen,  en  Schicht  der  Geisselzellen. 


Wenn  der  Embryo  ausgeschlüpft  ist,  so  nimmt  der  eingestülpte 
Theil  wieder  seine  frühere  Lage  an  und  es  erfolgt  eine  Streckung 
nach  der  Richtung  der  Hauptaxe.  Das  nunmehr  erreichte  eiförmige 
Schwärmstadium  wird  als  Amphiblastula  (Fig.  208^1)  bezeichnet. 
Es  besteht  (vgl.  p.  204)  aus  zwei  histologisch  differenten  Hälften. 
Die  beim  Schwimmen  nach  vorn  gerichtete  Körperhälfte  ist  aus  hohen, 
säulenförmigen  Geisseizellen  zusammengesetzt,  während  die  grossen 
körnchenreichen  Zellen  der  hinteren  Körperhälfte  keine  Geissein 
tragen.  Im  Inneren  bemerkt  man  das  beträchtlich  verkleinerte  Blasto- 
cöl  {es). 
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Fig.  209.  Eben  festgesetzte  Larve  von  Sycandra 
raphanus  im  Gastruloidstadium  II.  (Nach  F.  E.  Schttlze.) 

Ec  Anlage  der  dermalen  Schicht,  En  innere  Schicht 
der  Larve,  m  Gallertausscheidung  zwischen  den  beiden 
Schichten  (Rest  der  Furchungshöhle). 


Nach  Ablauf  des  Schwärmerstadiums,   kurz   vor  der  Festsetzung 
der  Larve   erfolgt   eine   Verkürzung  in   der  Richtung   der   Hauptaxe, 
welche    hauptsächlich    durch    eine    Abflachung    der    geisseltragenden, 
früher     vorgewölbten 
Zellschicht  zu  Stande 
kommt,     und     dieser 
Abflachung  folgt  rasch 
eine  Einstülpung   der 

betreff"enden  Zell- 
schicht, durch  welche 
die  Furchungshöhle 
fast  vollständig  ver- 
drängt wird.  Dadurch 
wird  ein  mützenför- 
miges  Stadium  (Fig. 
208  ß)  erreicht,  wel- 
ches zum  Gastruloid- 
stadium II  hinüber- 
führt. Die  äussere 
Schicht  körnchen- 
reicher     Zellen      {ec) 

stellt  die  Anlage  der  späteren  Dermalschicht  dar  und  ein  Kranz  von 
ca.  16  dieser  Zellen,  welche  besonders  auffällig  sind  und  als  Rand- 
zellen bezeichnet  w^erden,  umschliesst  die  Einstülpungsöflfnung,  während 
aus  der  eingestülpten 
Geisseizellschicht  die 
späteren  Kragen  geissel- 
zellen  der  Radiärtuben 
hervorgehen. 

Fig.  210.  Junges  mörser- 
förmiges  Oly  nt hu s- Stadium 
von  Sycandra  raphanus. 
(Nach  F.  E.  Schulze.) 

Os  Osculum,  po  seitliche 
zuführende  Poren  der  Wand. 

Nun  vollzieht  sich 
die  Festsetzung  der 
Larve,  indem  sich  die- 
selbe mit  dem  Umkreis 
der  Einstülpungsöffnung 
an  eine  Unterlage  fest- 
heftet. Die  Fixirung  ge- 
schieht durch  pseudo- 
podienartige  Ausläufer 
der  Randzellen  (Fig.  209). 
Der  ganze  Vorgang  der 
Einstülpung  und  Fest- 
setzung erfolgt  unge- 
mein rasch. 

Die  Umwandlung  des  Gastruloidstadiums  II  in  den  jungen 
Olynthus  (Fig.  210)  soll  uns  hier  nicht  näher  beschäftigen.  Es  sei 
bloss  erwähnt,  dass  der  Körper  senkrecht  zur  Anheftungsfläche  röhren- 
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förmig  auswächst,  und  dass  der  Blastoporus  vollständig  verschlossen 
wird,  während  am  gegenüberliegenden  Pol  das  Osculum  und  in  der  Wand 
der  Röhre  die  Poren  zum  Durchbruch  kommen.  Vorübergehend  wird 
nach  Maas  (1900)  bei  Sycandra  setosa  und  nach  Minchin  (1896)  bei 
Leucosolenia  variabilis  der  innere  Hohlraum  vollständig  rück- 
gebildet. Nach  Maas  entwickelt  sich  dann  im  Inneren  ein  „chaotisches 
Durcheinander  von  Zellen".  Doch  kann  als  feststehend  gelten,  dass 
das  oberflächliche  Plattenepithel,  sowie  das  ganze  sogenannte  Meso- 
derm  sammt  Genitalzellen,  Spiculabildnern  etc.  von  der  äusseren  Schicht 
des  Gastruloidstadiums  stammen  (Fig.  209  Ec).  Für  diese  ganze 
Schichtengruppe  wird  der  Ausdruck  Dermalschicht  gebraucht. 
Das  Kragenzellenepithel  der  Radiärtuben  geht  aus  der  inneren  Schicht 
des  Gastruloidstadiums  II  (Fig.  209  En)  hervor. 

Zahlreiche  Calcispongien  entwickeln  sich  nach  dem  hier  für 
Sycandra  geschilderten  Typus.  Doch  machen  einige  hiervon  eine 
Ausnahme.     Schon  seit  den  Untersuchungen  Metschnikoff's  (S.  1879) 

und  Oscar  Schmidt's  (S.  1877) 
weiss  man,  dass  die  freischwim- 
menden Larven  von  Ascetta 
von  der  Amphiblastula  der  Sy- 
conen  recht  verschieden  sind.  Bei 
Ascetta  entsteht  durch  totale 
und  äquale  Furchung  zunächst 
eine  rundliche  Coeloblastula, 
welche  sich  später  in  der  Rich- 
tung der  Hauptaxe  streckt  und 
an  der  Oberfläche  mit  Geissein 
bedeckt.  Die  freischwimmende 
Larve  ist  an  der  ganzen  Ober- 
fläche von  einem  völlig  gleich- 
massig  entwickelten  Geisseiepithel 
bedeckt;  da  im  Inneren  eine  der 
Zellen  Anfangs  fast  vollständig 
entbehrende  Höhle  vorhanden 
ist,  so  können  wir  die  aus- 
schwärmenden Larven  noch  als 
gestreckte  Coeloblastulae  in  An- 
spruch nehmen.  In  diese  Höhle 
wandern  vom  hinteren  Pol  der 
Larve  während  des  Umherschwär- 
mens  immer  mehr  Zellen  ein 
(Fig.  211),  welche  durch  Um- 
wandlung aus  den  Geisseizellen  des  hinteren  Abschnittes  hervorgehen 
und  das  Blastocöl  immer  mehr,  aber  nicht  vollständig  erfüllen.  Die 
Larve  wird  hierdurch  einer  Parenchymella  ähnlich,  und  dies  Stadium 
muss  als  Gastruloidstadium  I  bezeichnet  werden,  welches  also  hier 
durch  polare  Einwucherung  zu  Stande  kommt.  Es  scheint,  dass  fast 
immer  das  erste  Einwandern  von  Zellen  schon  vor  dem  Ausschwärmen 
der  Larven  beginnt.  Nach  Minchin  vollzieht  sich  die  Einwanderung 
bei  der  hierher  zu  rechnenden  Leucosoleniareticulum  (Fig.  211) 
vom  hinteren  Pol  aus,  bei  L.  cerebrum  und  coriacea  dagegen 
scheint  sie  multipolar  von  beliebigen  Stellen  der  Oberfläche  aus  statt- 
zufinden. 


Fig.  211.  Freischwärmende  Larve  von 
Leucosolenia  reticulum  im  optischen 
Durchschnitt.     (Nach  MiNCHlN.) 
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Die  weitere  Umwandlung  der  Larve  stimmt  vollständig  mit  dem 
oben  für  Sycandra  Geschilderten  überein.  Die  Larve  heftet  sich 
(zweifellos)  mit  dem  vorderen  Pole  fest.  Die  Geisselzellen  gelangen 
in  das  Innere  und  werden  zu  den  Kragenzellen  der  ausgebildeten 
Form.  Sie  werden  während  der  Festsetzung  von  den  Parenchym- 
zellen,  welche  die  Anlage  des  dermalen  Lagers  darstellen,  rings  um- 
wachsen (Gastruloidstadium  II). 

Es  muss  erwähnt  werden,  dass  der  Sycandratypus  und  der 
eben  geschilderte  Ascettatypus  durch  Uebergänge  mit  einander 
verbunden  sind.  Als  solche  sind  zu  betrachten:  Die  Entwicklung 
von  Leucosolenia  variabilis  und  von  Clathrina  (Guancha 
0.  Ascetta)  blanca  nach  Minchin  (1896  u.  1898).  Wir  gehen  der 
Kürze  halber  hier  nicht  näher  auf  diese  Zwischenformen  ein,  die  an 
sich  ungemein  interessant  sind. 

Die  Entwicklung  der  Formen  des  Ascetta-Typus  unterscheidet 
sich  von  der  des  Sy candra-Typus  hauptsächlich  dadurch,  dass  das 
Gastruloidstadium  I   durch  Immigration    (polare  oder  multipolare)  zu 
Stande  kommt   und  dass  dieser  Process 
etwas   verspätet,    also   erst  in   der  frei- 
schwimmenden Larve  durchgeführt  wird. 

Hier  schliessen  sich  die  Pia  einen 
an,  deren  Entwicklung  durch  F.  E. 
Schulze  (1880)  und  Maas  (1909)  be- 
kannt geworden  ist.  Die  Furchung  ist 
eine  totale  und  adäquale.  Es  entwickelt 
sich  eine  Coeloblastula,  welche  Anfangs 
kugelförmig  ist,  aber  sich  später,  wenn 
sich  das  Ausschwärmen  vorbereitet,  etwas 
streckt  und  mit  Geissein  bedeckt.  Die 
freischwimmende  Coeloblastula  ist  ovoid 
(mit  dem  breiteren  Ende  nach  vorne  zu 
schwimmend)  gestaltet  und  das  hintere 
Ende  durch  stärkere  Pigmentirung  ge- 
kennzeichnet. Wenn  wir  von  diesen 
Differenzen  der  Pigmentvertheilung  ab- 
sehen, so  besteht  die  ganze  oberfläch- 
liche Schicht  von  Geisseizellen  aus  überall 
gleich  gestalteten ,  prismatischen  Zellen. 
Dazwischen  finden  sich  zerstreut  einzelne 
rundliche  Elemente,  welche  Maas  als 
Archäocyten  bezeichnet.  Im  Inneren 
(Blastocöl)  finden  sich  keinerlei  Zellen, 
schwimmens  vollziehen  sich  Veränderungen  im  histologischen  Character 
der  Larve.  Die  Epithelschicht  des  hinteren  Endes  verdickt  sich  und 
es  beginnt  daselbst  ein  Einwanderungsprocess  von  Zellen  gegen  das 
Blastocöl  (Fig.  212).  Häufig  ist  diese  Partie  von  der  vorderen  durch 
eine  leichte  Einschnürung  des  Körpers  abgesetzt.  Dieser  Vorgang  ist 
offenbar  derselbe,  den  wir  bei  Ascetta  als  polare  oder  multipolare 
Einwucherung  auftreten  sahen.  Er  ist  aber  hier  in  seinem  Resultat 
von  jenem  erheblich  verschieden.  Bei  Ascetta  führte  die  Ein- 
wucherung zu  einer  räumlichen  Sonderung  der  beiden  Keimesschichten. 
Die  nach  innen  gewanderten  Zellen  sind  als  Anlage  des  Dermallagers 
zu   betrachten,   während   die   an   der  Oberfläche   verbliebenen   Zellen, 


Fig.  212.  Freiscbwäimende 
Larve  von  Placina  monolopha 
nach  längerem  Schwärmen  (vom 
2.  Tage)  mit  beginnender  Mes- 
enehymbildung  in  der  hinteren 
Körperhälfte.     (Nach  Maas.) 


Noch   während  des  Umher- 
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welche  Epithelcharacter  bewahren,  die  Anlage  des  späteren  Kragen- 
geisselepithels  darstellen.  Wir  konnten  daher  bei  Ascetta  diesen 
Sonderungsprocess   mit  einer   Art  von  Gastrulation   vergleichen    und 

das  entsprechende  Sta- 
dium als  Gastruloid- 
stadium  I  bezeichnen. 
Bei  Placina  dagegen 
wird  die  in  ihrem 
histologischen  Charac- 
ter  veränderte  Epithel- 
schicht der  hinteren 
Körperhälfte  nicht  ir- 
gendwie ins  Innere 
verlagert.  Es  handelt 
sich  vielmehr  bei 
dieser    histologischen 


B 


^> 


Fig-,  213-1.  Larve  von 
Placina  raonolopha  im 
Ansetzen.  Die  Ansatzbasis 
nach  unten,  daselbst  die 
Geisseizellen  des  früheren 
vorderen  Poles  zu  einer 
flachen  Platte  umgewandelt. 
B  etwas  späteres  Stadium 
mit  beginnender  Umwach- 
sung der  inneren  Schicht 
von  Seiten  des  Dermallagers. 
(Nach  Maas.) 


Umänderung  hier  mehr  um  ein  Mehrschichtigwerden  des  Epithels 
unter  Auflockerung  seiner  unteren  (inneren)  Schichten.  Der  ganze 
Process  hat  hier  nichts  an  sich,  was  irgendwie  an  eine  Gastrulation 
erinnert.  Mau  würde  eher  von  einer  beginnenden  Mesenchymbildung 
sprechen  können.     Wenn  wir  die  Placina- Entwicklung   sachgemäss 

beschreiben  wollten ,  so 
müssten  wir  sagen ,  dass 
hier  ein  Gastruloidstadium  I 
vollständig  fehlt.  Ebenso 
verhält  sich  —  wie  wir 
sehen  werden  —  auch  0  s  - 
c  a  r  e  1 1  a. 

Die  Placina  -  Larve 
setzt  sich  mit  dem  vorderen 
Pole  fest.  Die  Geisselzell- 
schicht  der  vorderen  Kör- 
perhälfte wird  zunächst  ab- 
geplattet (Fig.  213^  u.  B) 
und  dann  ins  Innere  ver- 
lagert (Fig.  214).  Dieser 
Process  vollzieht  sich  in  manchen  Fällen  als  ein  einfacher  Einstülpungs- 
vorgang (Gastruloidstadium  II),  in  anderen  Fällen  unter  gewissen, 
von  Maas  genauer  dargestellten  Modificationen,  welche  sich  aber 
unschwer   auf  einen  Einstülpungsvorgang  beziehen    lassen.     Dadurch 


Fig.  214.     Festgesetzte   Larve    von    Placina 
monolophaim  Gastruloidstadium  IL  (Nach  MAAS.) 
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ist  dann  der  Bau  des  jungen  festsitzenden  Schwarames  erreicht. 
Die  ins  Innere  eingestülpte  Geisseizellenschicht  (vordere  Hälfte  der 
freischwimmenden  Larve)  liefert  die  Kragenzellen  der  Geisseikammern. 
Die  oberflächliche  Schicht  des  Gastruloidstadiums  II  bildet  die  ganze 
Dermalschicht,  also  das  Ectoderm  und  Mesoderm  der  älteren  Autoren. 

Ganz  ähnlich  verhält  sich  auch  die  Entwicklung  von  Oscarella, 
welche   hauptsächhch    durch  die  Untersuchungen  von  F.  E.  Schulze 
(1877),    Heider    (1886)    und 
Maas  (1898)  bekannt  geworden  j 

ist.  Auch  hier  ist  die  Furchung 
«ine  totale  und  äquale  und 
führt  zur  Ausbildung  einer 
■typischen  Coeloblastula,  die 
sich  an  der  Oberfläche  mit 
Geissein  bedeckt. 

Gelegentlich  findet  man  im 
mütterlichen  Körper  Blastulae, 
welche  unregelmässige  Falten- 
bildungen oder  Einstülpungen 
aufweisen.  Auf  diese  Vorkomm- 
nisse hat  SoLLAS  zuerst  auf- 
merksam gemacht.  Minchin 
(1894)  vermuthet,  dass  es  sich 
hierbei  um  Vorgänge  handelt, 
die  der  sogenannten  Pseudo- 
gastrulabildung  von  Sycandra 
zu  vergleichen  seien,  während 
•es  sich  nach  Lendbnfeld  (1894) 
um  keinen  normalen  Entwick- 
lungsvorgang, sondern  nur  um 
die  Folge  eines  räumlichen 
Missverhältnisses  bei  Blastulis, 
welche  länger  am  Ausschwärmen 
verhindert    sind,    handeln    soll. 

Fig'.  215.  Entwicklung  von  O  s  - 
carella,    schematisch    nach  Heider. 

A  schwärmende  Coeloblastula, 
B  festgesetzte  Larve  mit  flach  mützen- 
förmiger  Einstülpung  der  beim  Schwim- 
men nach  vorn  gerichteten  Hälfte,  C 
Verschluss  der  Einstülpungsöffnung 
und  Anlage  der  Geisseikammern  durch 
Faltenbildung  der  inneren  Schicht,  Z) 
junger  Schwamm.  Os  Osculum,  iw 
zuführende  Pori,  Ec  dermale  Schicht, 
En  gastrale  Schicht,  Gm  Einstülpungs- 
öffnung. 

Die  freischwimmende  Os  carella- Larve  ist  eine  ovoide  Coelo- 
blastula (Fig.  215  A),  mit  umfangreichem,  keine  Zellen  enthaltendem 
Blastocöl  und  einer  aus  hohen  prismatischen  Geisselzellen  bestehen- 
den Wandschicht.  In  der  hinteren  Körperhälfte  ist  die  Wand  etwas 
verdickt  und  durch  rothes  Pigment  ausgezeichnet.  Die  Larve  schwimmt 
mit    dem  breiteren   gelblichen   Ende    nach   vorne   gerichtet,   und    mit 
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diesem  Ende  setzt  sie  sich  auch  an  (Maas).  Nach  Maas  sollen 
schon  in  der  freischwimmenden  Larve  gegen  Ende  der  Schwärm- 
periode die  Zellen  der  hinteren  Hälfte  grösser  und  körnchenreicher 
werden ;  sie  sollen  zum  Theil  ihre  Geissein  einbüssen  und  gleichzeitig 
soll  hier  schon  die  Einwanderung  von  Mesenchymzellen  ihren  Anfang 
nehmen  (Fig.  216^).  Durch  diese  histologischen  Veränderungen  wird 
der  Gegensatz  im  Character  der  Zellen  der  vorderen  und  der  hinteren 
Körperhälfte  schärfer  ausgeprägt.  Es  ist  aber  durchaus  irreführend 
und  nicht  zu  billigen,  wenn  Maas  diese  freischwimmenden  Larven 
bereits  als  zweischichtig  bezeichnet.  Unter  einem  zweischichtigen 
Keim  verstehen  wir  ein  Stadium,  in  welchem  eine  äussere  und  eine 
innere  Körperschicht  zu  unterscheiden  sind.  Die  histologische 
Differenzirung  einer  vorderen  und  einer  hinteren  Hälfte  der  Larve 
hat  hiermit  nichts  zu  thun.  Bei  jeder  Gastrulation  handelt  es  sich^ 
wie     wir    oben     p.    192     ausführten,     um    zwei    Processe:     um    die 


Fig.  216^.  Freischwimmende  Larve  von  Oscarella  in  späteren  Schwärmstadien 
mit  beginnender  Mesenchymbildung  in  der  hinteren  Körperhälfte. 

B  festsitzendes  Gastruloidstadium  II  mit   weit   offenem  Blastoporus.     (Nach  Maas.) 

Differenzirung  zweier  verschiedener  Zellsorten  und  um  die  Ver- 
lagerung der  einen  von  beiden  in  das  Innere.  Dieser  letztere  Vor- 
gang fehlt  hier,  daher  bei  Oscarella  wie  bei  Placina  ein  Gastru- 
loidstadium I  nicht  vorkommt.  Nach  Maas  soll  überhaupt  die  frei- 
schwimmende Oscarella-Larve  keine  Coeloblastula  sein,  weil  sie 
bereits  heteropol  ist.  Dagegen  ist  zu  bemerken,  dass  jede  Coelo- 
blastula heteropol  ist.  Auch  die  ßlastula  der  Echiniden  ist  heteropol 
gebaut,  wie  man  an  Strongylocentrotus  nach  Boveri  deutlich 
erkennen  kann.  Die  Begriffe  „Coeloblastula"  und  „heteropol"  schliessen 
sich  also  nicht  aus,  sondern  vertragen  sich  sehr  gut  mit  einander. 
Besonders  deutlich  tritt  der  heteropole  Bau  bei  freischwimmenden 
Coeloblastulis  zu  Tage,  wie  man  an  der  Larve  von  Aequorea(p.  221^ 
Fig.  135)  erkennen  kann. 

Die  0  s  c  a  r  e  1 1  a  -  Larve  setzt  sich  —  wie  erwähnt  —  mit  der  vorderen 
Körperhälfte  fest,  welche  sich  abflacht,  worauf  die  Epithelschicht  der 
vorderen  Körperhälfte  nach  innen  eingestülpt  (Fig  2lbB  u.  2165) 
wird.  Wir  haben  hier  vollkommen  das  Bild  einer  Invaginations- 
gastrula  mit  anfänglich  weitem,  später  sich  verengendem  und  endlich 
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verschliessendem  Blastoporus,  der  sich  an  der  gegen  die  Unterlage 
gerichteten  Seite  des  jungen  Schwammes  vorfindet.  Wir  bezeichnen 
dies  Stadium  als  Gastruloidstadium  IL  Die  späteren  Umwandlungen 
dieser  zweischichtigen  Form,  durch  welche  das  Canalsystem,  die 
Geisseikammern  und  das  Osculum  gebildet  werden  (vgl.  Fig.  225  C  u.  D), 
berühren  uns  hier  nicht  näher. 

Während  es  sich  in  den  bisher  behandelten  Fällen  um  Formen  han- 
delte, deren  freischwimmende  Larven  entweder  als  Amphiblastula 
oder  als  Coeloblastula- Stadien  zu  bezeichnen  waren,  finden  sich  bei 
sämmtlichen  Cornacuspongien  Larven,  welche  an  der  Oberfläche 
von  einem  hohen  Geisseiepithel  bekleidet  sind,  während  ihr  Inneres 
von  einer  mesenchymartigen  Zellmasse,  einem  sogenannten  Parenchym 
erfüllt  ist,  in  welchem  meist  frühzeitig  Spicula  auftreten  (Fig.  218). 
Vielfach  ist  die  Umgegend  des  hinteren  Poles  nicht  von  Geisseiepithel 
überkleidet,  sondern  es  tritt  daselbst  die  Mesenchymmasse  frei  zu 
Tage  und  es  ordnen  sich  dort  nur  die  oberflächlichsten  Mesenchym- 
zellen  plattenepithelartig  an.    Derartige  Parenchymulastadien,  die  dem 


Fig.  217.    A  FurchuDgsstadium,  ^  etwas  älteres  Stadium  von  Myxilla  rosacea. 

(Nach  Maas.) 

Gastruloidstadium  I  entsprechen,  finden  sich  bei  den  vieluntersuchten 
Monactinelliden,  und  ihnen  schliessen  sich  die  Larven  der  H o r n - 
schwämme  an.  Die  Entwicklungsweise  der  Formen  dieses  Typus 
wurde  erst  durch  die  neueren  Untersuchungen  von  Delage  (1892) 
und  Maas  (1892  u.  1893)  so  weit  aufgeklärt,  dass  die  typische  Ueber- 
einstimmung  mit  der  Entwicklung  der  übrigen  Formen  zu  Tage  ge- 
treten ist.  Wir  schliessen  uns  im  Folgenden  fast  durchwegs  an 
Maas  an. 

Das  Plasma  der  reifen  Eizelle  ist  hier  von  Dotterkörnchen  ziem- 
lich gleichmässig  durchsetzt.  Die  Furchung  ist  eine  totale  und  in- 
äquale (Fig.  217  Ä).  Zunächst  werden  durch  zwei  aufeinander  folgende 
und  senkrecht  gestellte  meridionale  Furchen  4  gleiche  Zellen  getrennt. 
Aber  die  dritte  äquatoriale  Theilung  sondert  bereits  4  kleinere  von 
4  grösseren  Zellen  ab,  und  in  den  nachfolgenden  Theilungsstadien, 
welche  bald  einen  mehr  unregelmässigen  Character  annehmen ,  ist 
der  Grössenunterschied   zwischen    den  kleineren  Zellen  der  animalen 
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Hälfte  und  den  grösseren  der  vegetativen  Zone  noch  deutlicher 
(Fig.  217  Ä).  Ursprünglich  sind  alle  Zellen  in  gleicher  Weise  dotter- 
haltig.  Frühzeitig  tritt  im  Inneren  eine  gegen  den  animalen  Pol 
zu  verschobene,  ziemlich  kleine  Furchungshöhle  auf.  Im  weiteren 
Verlaufe  macht  sich  eine  Art  Epibolie  geltend,  durch  welche  die 
grösseren  Zellen  der  vegetativen  Masse  immer  mehr  ins  Innere  ge- 
langen und  von  der  Calotte  der  kleineren  animalen  Zellen  bis  auf 
jenes  oben  erwähnte  Feld  am  hinteren  Pole  überwachsen  werden 
(Fig.  217  B). 

Bei  manchen  Formen,  z.B.  der  von  Maas  untersuchten  Chalinula 
fertilis,  nehmen  die  Furchungsstadien  einen  mehr  compacten  Character 
an,  indem  die  Furchungshöhle  fast  vollständig  fehlt.  Derartige  Typen 
wurden  im  Sinne  älterer  Ansichten  vielfach  als  ein  solider,  ungeordneter 
Zellhaufen ,  als  eine  sogenannte  Morula,  betrachtet.  Wir  werden  sie 
aber  mit  Maas  wohl  richtiger  deuten,  indem  wir  ihnen  eine  von  Anfang 
an  zukommende  polare  Differenzirung  zuschreiben  und  auch  hier  eine 
Art  Epibolie  annehmen. 

Die  weitere  Ausbildung  beruht  hauptsächlich  auf  histologischer 
Differenzirung.  Zunächst  verschwinden  die  Dotterkörnchen  in  den 
„animalen"  Zellen,  welche  sich  strecken  und  in  ein  hohes  Geissel- 
epithel   umwandeln,   dessen    kleine,    compacte    Kerne    in    mehrfacher 

Schicht  übereinander  angeordnet  wer- 
den (Fig.  218).  Auch  die  Zellen  der 
parenchymatösen  Innenmasse  wandeln 
sich  zum  Theil  um.  Durch  Absonde- 
rung einer  Gallerte  werden  sie  ge- 
lockert, während  die  Furchungshöhle 
immer  undeutlicher  begrenzt  erscheint 
und  schliesslich  verschwindet.  Von 
den  Zellen  der  parenchymatösen  Innen- 
masse behalten  nur  einige  den  ur- 
sprünglichen Blastomerencharacter  bei 
(körnchenreiches  Protoplasma ,  bläs- 
chenförmiger Kern  mit  deutlich  färb- 
barem Nucleolus).  Aus  ihnen  werden 
amöboide  Wanderzellen,  welche  sich 
später  in  Genitalzellen  umwandeln. 
[Diese  directe  Herleitung  der  Genital- 
zellen von  Blastomeren  könnte  viel- 
leicht im  Sinne  der  Lehre  von  der 
Continuität  der  Keimzellen  verwerthet 
werden  (Maas  1893).  Doch  sind  die 
neueren  Erfahrungen  von  Jörgensen 
1910,  welcher,  wie  schon  Schulze, 
fand,  dass  bei  Sycandra  gewöhn- 
liche Bindegewebszellen  zu  Ureiern 
werden  können,  einer  derartigen  Auffassung  nicht  gerade  günstig.] 
Andere  Parenchymzellen  werden  körnchenarm  und  bringen  als  Spiculo- 
blasten  die  ersten  Kieselnadeln  zur  Ausbildung  (Fig.  218).  Noch  andere 
verlieren  nicht  bloss  die  Dotterkörnchen  des  Protoplasmas,  sondern 
ändern  auch  den  histologischen  Character  ihres  Kerns,  der  ein  zartes 
Chromatingerüst  erhält.    Aus  diesen  „differenzirten"  Parenchymzellen 


Fig.  218.  Freischwimmendes 
Parenchymella-Stadium  von  M  y  x  i  11  a 
r  0  s  a c  e  a.     (Nach  Maas.) 
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gehen   später   Plattenepithelzellen,   contractile  Faserzellen   und   stern- 
förmige Bindegewebszellen  hervor. 

Dieses  zweischichtige  Stadium  muss  als  Gastruloidstadium  I  be- 
zeichnet und  der  sogenannten  Pseudogastrula  von  Sycandra  gleichge- 
setzt werden.  Die  zum  Ausschwärmen  reife  Larve  zeichnet  sich  oft 
durch  ganz  characteristische  Färbungen  aus.  So  ist  vielfach  z.  B.  bei 
Esperia-  und  AxineUa-Larven  das  Geisseiepithel  lebhaft  (scharlach- 
roth)  gefärbt,  während  das  hintere,  geisselfreie  Feld  blass  erscheint. 
Bei  einem  etwas  anderen  Typus,  dem  die  Renieren,  Gellius  und 
Chalinula  angehören,  erscheint  dagegen  gerade  dies  hintere  Feld 
dunkel  pigmentirt  und  von  einem  Kranze  besonders  starker  Geissein 
umzogen. 


f;\||l;.•^•.•:^::::^•.:^^•■.V^^:•.-.:^^•.•.^^v.•::^■;;.^^ 


Fig.  219.     A  Larve    von    Clathria    coralloides    in    den    ersten  Minuten    nach 
^em  Festsetzen,  ^  etwas  späteres  Stadium  von  Axinella  crista-galli.     (Nach  Maas.) 


Gleichzeitig  mit  der  Festsetzung  vollzieht  sich  äusserst  rasch  eine 
merkwürdige,  hauptsächlich  durch  Maas  bekannt  gewordene  Um- 
roUung  der  Larvenschichten  (Fig.  219),  durch  welche  ihr  gegenseitiges 
Lageverhältniss  in  das  Gegentheil  verkehrt  wird.  Die  Larve  wird 
hierdurch  in  das  Gastruloidstadium  II  übergeführt.  Das  oberflächliche 
Geisseiepithel  wird  nun  zur  inneren  Zellmasse,  während  die  Paren- 
chymschicht  an  die  Oberfläche  der  festgehefteten  Larve  gelangt,  um 
zur  Dermalschicht  zu  werden.  Nach  kurzer,  meist  nur  auf  Stunden 
beschränkter  Dauer  des  Umherschwärmens  heftet  sich  die  Larve  fest, 
und  zwar  ausnahmslos  mit  dem  vorderen  Pole,  und  nur  in  manchen 
Fällen  etwas  seitlich  (Fig.  219  Ä).     Sie  nimmt  dabei,  indem  der  An- 
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heftungspol  sich  immer  mehr  verbreitert,  eine  fortschreitend  sich  ab- 
flachende Kuchenform  an.  An  dem  Scheitel  des  Hügels  (dem  früheren 
Hinterende)  quillt  nun  die  Masse  der  Parenchymzellen  vor  und  um- 
wächst die  ganze  Oberfläche  der  Larve  (Fig.  219  B)  und  zum  Schlüsse 
auch  die  basale  Anheftungsfläche  derselben,  wodurch  die  Schicht  der 
Geisselzellen,  welche  hierbei  einer  Art  Faltenbildung  unterworfen  zu 
sein  scheint,  ins  Innere  gedrängt  wird.  Da  gleichzeitig  die  Geissel- 
zellen ihre  hohe  prismatische  Form  aufgeben,  so  resultirt  aus  ihnen 
eine  compacte  Innenmasse  kleinkerniger,  dichtgedrängter  Zellen,  aus 
denen  später  die  Kragenzellen  der  (jreisselkammern  hervorgehen. 
Der  geschilderte  Vorgang  ist  ofi"enbar  gleichwerthig  mit  der  bei  der 
Festsetzung  sich  vollziehenden  Einstülpung,  welche  bei  Sycandra 
das  Gastruloidstadium  II  kennzeichnet. 

Häufig  beobachtet  man  an  festgesetzten  Larven  dieses  Stadiums, 
dass  jene  Zellen,  welche  den  äussersten  Rand  der  Anheftungsfläche  be- 
grenzen, sich  in  einen  flachen,  amöboiden  Hof  ausbreiten.  Die  ober- 
flächlichsten Zellen  der  früheren  Innenmasse  nehmen  den  Character  eines 
Plattenepithels  an. 

Die  weiteren  Umwandlungsvorgänge,  welche  sich  im  Inneren 
des  festgesetzten  jungen  Schwämmchens  abspielen  und  zur  Ausbildung 
des  Canalsystems,  der  Geisseikammern  und  des  Osculums  führen, 
sind  zum  Theil  merkwürdig  genug  und  noch  nicht  völlig  aufgeklärt. 
Sie  sollen  jedoch  hier  ausser  Betracht  bleiben. 

Wenn  wir  nun  daran  gehen,  die  Frage  zu  behandeln,  wie  die 
geschilderten  Vorgänge  zu  deuten  und  mit  den  Entwicklungsprocessen 
bei  anderen  Metazoen  in  Uebereinstimmung  zu  bringen  sind,  so  sei 
zunächst  erwähnt,  dass  wir  nicht  die  ganze  Frage  nach  der  Stellung 
der  Poriferen  in  der  Metazoenreihe,  welche  ja  bis  in  die  neueste 
Zeit  vielfach  discutirt  wurde,  zu  besprechen  gedenken.  Wir  wollen 
uns  hier  ausschliesslich  auf  die  Vorgänge  der  Keimblätterbildung  be- 
schränken. Diesbezüglich  stehen  sich  zwei  Ansichten  gegenüber, 
welche  sich  kurz  dahin  characterisiren  lassen,  dass  die  Einen  im 
Gastruloidstadium  I  die  wahre  Gastrula  der  Spongien  erblicken 
während  andere  das  Gastruloidstadium  II  als  echte  Gastrula  und  das 
ihr  vorhergehende  Einstülpungsstadium  als  Pseudogastrula  betrachten. 
Wir  werden  diese  beiden  gegenüberstehenden  Ansichten  am  besten 
auseinandersetzen,  indem  wir  uns  an  zwei  extreme  Beispiele,  an  die 
Metamorphose  der  Cornacuspougien  für  die  erstere  Auffassung, 
an  die  von  Oscarella  für  die  Illustrirung  der  zweiten  Ansicht 
halten. 

Die  erstere  Auffassung  stützt  sich,  wie  gesagt,  hauptsächlich  auf 
die  Entwicklungsvorgänge  der  Cornacuspongien  und  wird  der- 
zeit von  Maas  und  Delage  vertreten,  nachdem  schon  Balfour  die 
Umkehrung  der  Schichten  bei  den  Spongien  in  ähnlicher  Weise  ge- 
deutet hatte.  Nach  dieser  Anschauung  entspricht  die  freischwimmende 
Parenchymellalarve  vollständig  einer  Cnidaria-Planula.  Das  Innen- 
parenchym,  durch  einen  Vorgang  echter  Epibolie  ins  Innere  gelangt, 
stellt  das  Entoderm,  das  Geisseiepithel  das  Ectoderm  der  Larve  dar. 
Der  beim  Schwimmen  nach  vorne  gerichtete  Pol  ist,  wie  bei  der 
Cnidaria-Planula,  der  animale  Pol,  und  wie  die  letztere,  so  setzt  sich 
auch  die  Spongienlarve  mit  diesem  Pole  fest  —  kurz  die  Ueberein- 
stimmung in  der  Entwicklung  beider  Gruppen  ist  bis  zu  diesem  Stadiunx 
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eine  sehr  weitgehende.  Aber  von  nun  an  trennen  sich  die  Wege. 
Während  bei  der  Cnidaria-Planula  aus  dem  Ectoderm  der  Larve 
die  Hautschicht  des  Polypen  und  aus  ihrem  Entoderm  die  Darmaus- 
kleidung hervorgeht,  erfolgt  nun  bei  den  Poriferen  jene  Um- 
kehrung der  Schichten,  die  ein  so  erstaunliches  Phänomen  in  der 
Entwicklungsweise  dieser  Thiergruppe  bildet.  Nun  rückt  das  Ecto- 
derm in  das  Körperinnere  und  liefert  die  verdauende  Schicht  der 
Kragengeisseizellen,  während  das  primäre  Entoderm  an  die  Ober- 
fläche gelangt,  um  dort  zur  Dermalschicht  zu  werden.  Diese  Auf- 
fassung ist  offenbar  durch  die  weitgehende  Uebereinstimmung,  welche 
die  ersten  Stadien  der  Cornacuspongien  bis  zum  Gastruloid- 
stadium  I  mit  der  Entwicklungsweise  anderer  Metazoen,  und  vor  Allem 
der  Cnidaria,  zeigen,  gut  gestützt.  Sie  leidet  aber  an  der  Schwierig- 
keit, dass  wir  uns  die  späteren  Vorgänge  in  keiner  Weise  zu  erklären 
vermögen.  Wenn  wir  dieselben  ins  Phylogenetische  übertragen  denken, 
so  ist  nicht  abzusehen,  durch  welche  Einwirkungen  eine  thierische 
Form  zu  einer  derartigen  Umkehrung  ihrer  Schichten  unter  gleich- 
zeitigem Functionswechsel  derselben  veranlasst  worden  sein  soll.  In 
der  That  fehlen  auch  alle  Ansätze,  durch  irgend  eine  Theorie  diese 
Processe  verständlich  zu  machen.  Gewisse  Andeutungen,  die  Bal- 
FOUR  diesbezüglich  versucht  hat,  sind  jetzt  wohl  als  überholt  zu  be- 
trachten. Balfour  glaubte,  dass  die  verdauenden  Fähigkeiten  in 
der  Dermalschicht  localisirt  seien,  während  es  jetzt  wohl  als  ausge- 
macht gelten  kann,  dass  die  Kragengeisselzellen  der  Wimperkörbe 
die  Function  intracellulärer  Verdauung  ausüben. 

Würden  wir  von  der  ganzen  Spongienentwäcklung  nur  die  Osca- 
rella-Entwicklung kennen,  so  würden  sich  für  die  Auffassung  der 
Keimblätterbildung  dieser  Gruppe  keine  besonderen  Schwierigkeiten 
ergeben.  Wir  würden  dann  zur  zweiten,  der  oben  characterisirten 
Auffassungen  gelangen,  welche  im  Gastruloidstadium  II  die  wirkliche 
Gastrula  der  Spongien  erblickt.  Bei  Oscarella  entsteht  durch 
reguläre  Furchung  eine  bewimperte  Coeloblastula.  Während  des 
Umherschwimmens  machen  sich  bereits  die  Anfänge  der  Mesenchym- 
bildung  bemerkbar.  Erst  im  Momente  der  Festsetzung  erfolgt  die 
Ausbildung  einer  Invaginationsgastrula.  Aus  dem  Ectoderm  der  Larve 
geht  die  Dermalschicht  des  ausgebildeten  Thieres,  aus  dem  Entoderm 
die  Schicht  der  Kragenzellen  in  den  Wimperkörben,  also  die  nahrungs- 
aufnehmende  Schicht  der  ausgebildeten  Form  hervor.  Die  für  die 
erste  Auffassungsweise  gekennzeichneten  Schwierigkeiten  sind  bei 
Betrachtung  der  Oscar ella-Entwicklung  gar  nicht  vorhanden.  Auf- 
fällig mag  es  vielleicht  erscheinen,  dass  die  freischwimmende  Larve 
von  Oscarella  dann  mit  dem  entodermalen  Pole  nach  vorne  zu 
schwimmt,  während  die  Cnid  aria-Planulae  regelmässig  den  Ento- 
dermpol  nach  hinten  gerichtet  haben.  Aber  es  ist  wohl  zulässig 
und  nicht  allzu  gewagt,  bei  einer  Gruppe  eine  Umkehrung  in  der 
Richtung  des  Schwimmens,  also  in  einer  Lebensgewohnheit  der  Larve 
anzunehmen.  Die  Oscar  e  IIa -Larve  würde  also  beim  Schwimmen 
den  animalen  Pol  nach  hinten  gerichtet  haben.  Es  würde  sich  dem- 
entsprechend die  Oscar  ella-Entwicklung  auch  dadurch  von  der 
Cnidaria-Entwicklung  unterscheiden,  dass  bei  ersterer  Form  sich 
die  Festsetzung  mit  dem  Munde  des  Blastoporus  vollzieht,  während 
sich  die  Cnidaria  mit  dem  animalen  Pole  anheften.  All  dies  sind 
keine  Schwierigkeiten,  die  einer  solchen  Auffassung  ernsthaft  gefähr- 
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lieh  werden  könnten.  Dagegen  ergeben  sich  bedenkliche  Consequenzen, 
wenn  wir  die  an  Oscarella  gewonnene  Auffassung  der  Spongi en- 
Entwicklung  auf  die  Typen  der  Metamorphose  der  übrigen  Formen, 
also  der  Cornacuspongien  und  des  Sycandra- Typus  zu  über- 
tragen versuchen.  Wir  müssen  dann  nämlich  annehmen,  dass  in  der 
Entwicklungsweise  der  letzteren  Formen  eine  „Fälschung"  der  Ent- 
wicklung vorliegt,  dass  hier  cänogenetisch  ein  dem  Gastrulations- 
process  vorhergehendes  Stadium  mit  umgekehrten  Keimesschichten 
(Ectoderm  innen  und  Entoderm  aussen)  eingeschoben  wurde:  das 
Gastruloidstadium  I.  Man  könnte  sich  hier  wohl  Etwas  construiren, 
um  diese  Annahme  mundgerecht  zu  machen,  z.  B.  vorzeitige  histo- 
logische Sonderung  der  beiden  Schichten,  durch  welche  das  Ectoderm 
die  Fähigkeit  an  der  Weiterbewegung  der  Larve  activen  Antheil  zu 
nehmen  verloren  hat.  Es  musste  daher  im  Interesse  rascherer 
Schwimmbewegung  ins  Innere  verlagert  werden.  Bei  Oscarella 
und  Placina,  die  vielleicht  im  Zusammenhang  mit  ihrer  Spicula- 
armuth  keine  so  massige  Entwicklung  der  Dermalschicht  aufweisen, 
sei  ein  solcher  Process  nicht  notwendig  gewesen  etc.  Es  ist  aber 
nicht  zu  leugnen,  dass  eine  solche  Vorstellungsreihe  den  Eindruck 
des  Gekünstelten  erweckt.  Sie  könnte  nur  als  Verlegenheitshypo- 
these in  Frage  kommen. 

Wie  die  Sachen  derzeit  liegen,  sehen  wir  keine  Möglichkeit, 
zwischen  den  beiden  hier  characterisirten  Anschauungsweisen  eine 
Entscheidung  zu  treffen.  Vielleicht  erfliesst  uns  eine  solche  aus 
weiteren  Untersuchungen.  Es  sei  noch  erwähnt,  dass  die  Thatsache, 
dass  bei  den  Cornacuspongien  die  Kragengeisselzellschicht  aus 
den  Micromeren,  das  Innenparenchym  der  Larve  aus  den  Macromeren 
der  Furchungsstadien  hervorgeht,  nicht  als  ein  strenger  oder  zwingender 
Beweis  für  die  Auffassung  der  ersteren  Schicht  als  Ectoderm  ange- 
sehen werden  kann,  seit  wir  durch  die  Erforschung  der  Echiniden- 
entwicklung  wissen,  dass  gelegentlich  die  Micromeren  auch  am  vege- 
tativen Pole  gebildet  werden  können.  Ueberhaupt  rauss  darauf 
aufmerksam  gemacht  werden ,  dass  die  ersten  im  Mutterleibe  sich 
abspielenden  Entwicklungsvorgänge  der  Spongien,  die  Furchung  etc., 
noch  verhältnissmässig  wenig  befriedigend  erkannt  sind. 

Wie  immer  sich  auch  in  der  Zukunft  die  Auffassung  der  Spongien- 
entwicklung  gestalten  mag,  nach  unserer  —  schon  oben  (p.  187)  ge- 
kennzeichneten —  Auffassung  kann  man  bereits  jetzt  aussprechen, 
dass  aus  ihrer  Betrachtung  für  die  Keimblätterlehre  im  Allgemeinen 
keine  Schwierigkeiten  erwachsen.  Den  Spongien  kommen  jedenfalls 
wohlcharacterisirte  Keimblätter  zu.  Wir  wissen  nur  derzeit  nicht 
anzugeben,  in  welchem  Stadium  der  Entwicklung  sie  zu  suchen  sind. 


3.  Die  Keimblätterbildung  der  Arthropoden. 

Bei  der  Keimblätterbildung  im  ganzen  Kreise  der  Arthropoden 
zeigen  sich  —  wie  überhaupt  bei  den  wesentlichen  Processen  der  Em- 
bryonalentwicklung —  viele  übereinstimmende  Züge.  Dotterreiche  Eier 
mit  superficieller  Furchung;  die  Ausbildung  eines  Blastodarms,  das  in 
seinem  Inneren  anstatt  einer  Furchungshöhle  eine  solide  Dottermasse 
birgt  (Periblastula  nach  Haeckel);  die  Gastrulation  vollzieht 
sich   nur   selten   in   der  Form   einer  Einstülpung;   meist   erfolgt   eine 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung.  325 

Immigration  von  Zellen  an  einer  bestimmten  Stelle  der  Eioberfläche 
(polare  Einwucherung) ;  das  Mesoderm  ist  von  Anfang  an  vielzellig 
und  die  Mesodermstreifen  wachsen  nicht  durch  teloblastische  Hinzu- 
bildung von  Zellen,  sondern  durch  interstitielles  Wachsthum ;  Urmeso- 
dermzellen  werden  meist  vermisst;  Cölomsäcke  können  vollständig 
fehlen  (Crustaceen);  wo  sie  vorkommen,  haben  sie  nur  provi- 
sorischen Charakter.  Sie  werden  später  rückgebildet  und  durch  die 
definitive  Leibeshöhle  ersetzt.  Der  Dotter  wird  im  Allgemeinen  durch 
Vitellophagen  bewältigt,  abortive  Entodermzellen,  welche  meist  an 
dem  Aufbau  des  Mitteldarms  keinen  Antheil  nehmen.  Bei  den 
kleineren,  dotterärmeren  Eiern  der  Arthropoden  wird  der  Embryo 
gleichmässig  aus  dem  ganzen  Ei  herausdifferenzirt;  bei  den  grösseren, 
dotterreicheren  Eiern  dagegen  kommt  es  zu  einer  Scheidung  in  einen 
organbildenden  ventralen  Abschnitt  des  Embryos,  der  als  Keimscheibe 
oder  Keimstreif  bezeichnet  wird,  und  einen  mehr  sterilen  dotterreichen, 
dorsal  gelegenen  Antheil,  der  wie  ein  dorsal  gelegener  Dottersack 
das  Nährmaterial  für  die  Embryonalanlage  birgt  und  erst  in  den 
späteren  Stadien  der  Entwicklung  von  der  letzteren  (der  Keimscheibe 
resp.  dem  Keimstreif)  umwachsen  wird  und  so  in  das  Innere  der 
Embryonalanlage  gelangt.  Meist  gelangt  der  Dotter  so  schliesslich 
in  das  Innere  des  Mitteldarms.  Die  Blastodermhülle  des  erwähnten 
dorsalen  „Dottersackes''  wird  entweder  in  einen  Theil  des  allgemeinen 
Ectoderms  des  Embryos  umgewandelt  oder  aber  durch  mannigfaltige, 
besonders  bei  Insecten  zu  beobachtende  Involutionsprocesse  rück- 
gebildet und  schliesslich  resorbirt. 

In  Bezug  auf  die  erste  Entwicklung  des  Keimstreifs  lassen  sich 
mit  Graber  zwei  Typen  unterscheiden:  langkeim  ige  und  kurz- 
keimige  Formen,  je  nachdem  die  erste  Anlage  des  Keimstreifs  im 
Moment  ihrer  Entstehung  bereits  aus  einer  grösseren  Zahl  von 
Segmenten  besteht,  wie  dies  bei  vielen  Insecten  der  Fall  ist  (Lang- 
keimer),  während  als  Kurzkeimer  jene  Formen  unterschieden  werden, 
bei  denen  zunächst  nur  ganz  wenige  Segmente  angelegt  werden,  da- 
her die  Keimstreifanlage  im  Moment  ihres  Entstehens  auch  nur  kurz 
ist.  Als  Beispiel  hierfür  kann  die  Keimscheibe  von  A  s  t  a  c  u  s 
oder  von  Mysis  dienen,  welche  Anfangs  nur  die  Naupliussegmente 
umfässt. 

Wir  haben,  gewissermassen  in  Schlagworten,  jene  allgemeinen 
Züge  der  Arthropoden -Entwicklung  angedeutet,  welche  in  allen 
Gruppen  wiederkehren.  Bei  genauerer  Betrachtung  zeigt  sich,  dass 
die  Entwicklungsweise  in  den  verschiedenen  Gruppen  den  mannig- 
fachsten Varianten  unterliegt.  Die  Mannigfaltigkeit  ist  hier  eine 
ungemein  grosse.  Sie  ist  aber  keine  regellose,  sondern  gestattet  die 
Zusammenfassung  der  verschiedenen  bei  den  einzelnen  Formen  zu 
beobachtenden  Entwicklungstypen  in  gewisse  grössere  Gruppen  oder 
Reihen,  in  denen  die  verwandtschaftlichen  Beziehungen  der  Formen 
zum  Ausdruck  kommen.  Wir  möchten  ganz  im  Allgemeinen  drei 
Reihen  solcher  embryonalen  Typen  unterscheiden:  die  erste  Reihe 
umfasst  den  Formenkreis  der  Crustaceen,  die  zweite  Reihe  die 
Spinnen  und  spinnenähnlichen  Thiere,  unter  ihnen  auch  L  i  m  u  1  u  s ,. 
während  der  dritten  Reihe  die  sogenannten  Antennaten  (Peri- 
patus,  Myriopoden  und  Insecten  zuzurechnen  sind.  Es  wird 
sich  empfehlen,  die  Keimblätterbildung  dieser  drei  Reihen  gesondert 
zu  betrachten. 
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A.  Crustaceen. 

a)  Formen   mit   dotterarmen   Eiern   und   determinativem 

Furchungstypus. 

Die  Furchung  und  Keimblätterbildung  der  Arthropoden  ist  im 
Allgemeinen  den  Fällen  nicht-determinativer  Entwicklungsweise  zu- 
zurechnen. Das  Blastoderm,  welches,  durch  superficielle  Furchung 
entstanden,  die  Keimesoberfläche  bedeckt,  besteht  in  der  Regel  aus  zahl- 
reichen Zellen,  die  an  Grösse,  Gestalt  und  histologischer  Differenzirung 
unter  einander  vollständig  übereinstimmen.  Die  Sonderung  der  Keim- 
blätter vollzieht  sich  dann  in  der  Weise,  dass  eine  vielzellige  Anlage 
durch  Invagination,  meist  aber  durch  Einwucherungsprocesse  in  die 
Tiefe  verlagert  wird.  Meist  sind  die  Zellen  dieser  als  „unteres  Blatt" 
oder  als  Entoderm  und  Mesoderm  zu  bezeichnenden  Anlage  von  den 
Zellen   des    allgemeinen  Blastoderms  Anfangs  nur  wenig  verschieden. 

Hiervon  machen  gewisse  Crustaceen,  vor  Allem  aus  der  Reihe 
der  Entomostraken,  eine  bemerkenswerthe  Ausnahme.  Bei  diesen 
schliesst  die  Furchung  mit  einem  aus  wenigen  Zellen  zusammen- 
gesetzten Blastulastadium  ab  und  es  treten  dann  Entoderm  und 
Mesoderm  als  aus  ganz  wenig  Zellen  bestehende  Anlagen  ins  Innere 
des  Keimes.  Die  Entwicklung  hat  entschieden  determinativen  Character, 
indem  das  Schicksal  einzelner,  durch  besondere  histologische  Charactere 
frühzeitig  gekennzeichneter  Blastomeren  sich  genau  bestimmen  lässt. 
Waren  doch  die  Mittheilungen  Grobben's  über  die  Entwicklung  von 
Moina  rectirostris  und  von  Cetochilus  (Calanus)  septen- 
trionalis  überhaupt  die  ersten  unter  allen  embryologischen  Arbeiten, 
durch  welche  wir  mit  einer  Entwicklungsweise  streng  determinativen 
Characters  bekannt  wurden.  Die  Crustaceen  dieser  Gruppe  furchen 
sich  meist  total  oder,  wenn  es  Formen  mit  superficieller  Furchung 
sind  (wie  Moina),  so  steht  ihr  Furchungstypus  im  Allgemeinen  dem 
totalen  noch  sehr  nahe.  Die  hierher  zu  rechnenden  Formen  verdienen 
unsere  Aufmerksamkeit  in  um  so  höherem  Grade,  als  sie  es  offenbar 
sind,  welche  den  Uebergang  von  der  Entwicklungsweise  der  Anne- 
liden zu  der  der  Arthropoden  vermitteln.  Unter  allen  Arthro- 
poden sind  die  hier  ins  Auge  zu  fassenden  Crustaceen  die 
einzigen  Formen,  welche  gewisse  entferntere  Anklänge  an  den  so 
scharf  characterisirten,  durch  determinativen  Furchungstypus  spiraliger 
Art  gekennzeichneten  Entwicklungsmodus  der  Anneliden  erkennen 
lassen.  Weder  in  der  Reihe  der  Arachniden,  noch  in  der  der 
Antennaten  (Peripatus  nicht  ausgenommen)  finden  sich  der- 
artige Anklänge.  Auch  hier,  bei  jenen  Crustaceen,  die  offenbar 
das  ursprüngliche  Verhalten  am  reinsten  bewahrt  haben,  finden  sich 
nur  Reminiscenzen  entfernterer  Art. 

In  diese  Gruppe  sind  zu  rechnen :  die  dotterärmeren  Eier  emiger 
Cladoceren,  vor  Allem  Moina  (nach  Grobben  S.  1879),  viele 
Copepoden  wie  Cetochilus  (Calanus  nach  Grobben  S.  1881), 
Cyclops  (nach  Urbanowicz  S.  1884  und  Hacker  F.  1892—1902) 
und  viele  parasitische  Copepoden  (Lernaea  nach  Peda- 
SCHENKO  F.  1899,  andere  Parasiten  nach  Mc  Clendon  F.  1906  und 
ScHiMKEWiTSCH  F.  1896),  die  Cirrhipedien  (vor  Allem  nach  den 
Untersuchungen  von  Bigelow  F.  1902),  ferner  vonMalacostraken 
die  Gattungen  Leucifer  (nach  Brooks  S.  1883)  und  Euphausia 
(nach  SARS  und  Taube  1909). 
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Die  Entwickluugsweise  aller  dieser  Formen  hat  etwas  Ueberein- 
stimmendes.  Wir  müssen  allerdings  bekennen,  dass  die  Bilder,  welche 
wir  von  dec  Anordnung  der  Zellen  in  der  Umgegend  des  Blastoporus 
bei  diesen  Formen  besitzen,  übereinstimmender  sind,  als  die  Deutungen, 
welche  die  einzelnen  Autoren  diesen  Bildern  geben.  Die  Nachrichten 
über  das  spätere  Schicksal  der  einzelnen  Zellen  lauten  noch  different 
und  sind  zum  Theil  wohl  durch  die  Untersuchung  der  späteren  Ent- 
wicklungsstadien nicht  genügend  gestützt.  Es  ist  überhaupt  ein  all- 
gemeines Leidwesen  der  Celllineage-Forschung,  dass  die  ersten  Stadien 
mit  den  späteren  nicht  genügend  verknüpft  erscheinen.  Viele  Arbeiten 
beginnen  hoffnungsvoll  mit  der  genauen  Schilderung  des  Furchungs- 
verlaufes.  Wenn  der  Keim  aber  erst  über  100  Zellen  besitzt,  dann 
lauten  die  Nachrichten  unbestimmter  und  die  späteren  Stadien  werden 
nur  noch  flüchtig  behandelt.  Hier  werden  neuere  Untersuchungen 
einzusetzen  haben  und  auf  dem  Gebiete  der  Organogenese,  der  Her- 
ausbildung der  einzelnen  Organe  aus  den  frühzeitig  differenzirten  An- 
lagen ein  reiches  Feld  der  Bethätigung  finden.  Diese  Bemerkungen 
sind  ganz  allgemein  zu  verstehen  und  sollen  nicht  etwa  im  Sinne 
einer  abfälligen  Kritik  der  oben  angeführten  Arbeiten,  deren  Ver- 
dienste wir  hoch  anerkennen,  gedeutet  werden.  Sie  sollen  nur  dazu 
dienen,  zu  erklären,  warum  wir  uns  genöthigt  sehen,  auf  diese  namhaft 
gemachten  Fälle  alle  einzeln  einzugehen.  Wir  haben  uns  nicht  für 
berechtigt  gehalten,  von  den  Deutungen  der  einzelnen  Autoren  bei 
der  Darstellung  der  Keimblätterbildung  der  Crustaceen  mit  deter- 
minativem Typus  abzugehen  und  aus  den  vorhandenen  Bildern  etwa 
«in  allgemeines  Schema  dieser  Entwicklungsweise  zu  abstrahiren,  eine 
Versuchung,  welche  durch  die  allgemeine  Uebereinstimmung  der  Zell- 
anordnung bei  den  verschiedenen  Formen  nahegelegt  erscheint. 

Wir  beginnen  unsere  Schilderung  mit  der  Darstellung  der  Keim- 
blätterbildung der  Cirrhipedien  nach  den  bewunderungswürdigen 
Untersuchungen  von  Bigelow  (F.  1902)  an  Lepas  anatifera  und 
L.  fascicularis.  Die  Furchung  ist  eine  totale,  inäquale,  und  die 
Gastrulation  vollzieht  sich  durch  Epibolie,  indem  eine  grosse,  dotter- 
reiche Entodermzelle  d^S  welche  sich  bald  in  zwei  theilt  und  hier- 
durch d^-^  und  d^-^  liefert,  von  der  Micromerenkappe  überwachsen 
wird  (Fig.  220).  Eine  Furchungshöhle  ist  nur  in  den  ersten  Stadien 
angedeutet.  Die  ersten  Furchungsvorgänge  bis  zur  Ausbildung  des 
Stadiums  8  erinnern  an  die  der  Anneliden.  Das  Stadium  4  ist 
durch  läotrope  Theilung  entstanden  und  besteht,  wie  das  entsprechende 
Stadium  von  Arenicoia  (Fig.  40  p.  73),  aus  drei  kleineren  Blasto- 
meren (a,  h,  c)  und  einer  grösseren,  dotterreicheren  Zelle  d.  Die 
Anordnung  dieser  4  Zellen  erinnert  ungemein  an  die  des  entsprechen- 
den Stadiums  von  Discocoelis  (Fig.  36  p.  64).  Die  Blastomeren 
a  und  c  liegen  in  einem  etwas  höheren  Niveau,  als  die  Zellen  h  und  d. 
Die  spätere  Medianebene  fällt  durch  die  Mitte  der  Zellen  h  und  d. 
In  Bezug  auf  ihr  Schicksal  unterscheiden  sich  diese  4  Zellen 
von  denen  der  Arenicoia.  Während  bei  letzterer  Form  alle 
4  Blastomeren  dieses  Stadiums  Macromeren  (Entodermzellen)  liefern, 
producirt  bei  Lepas  nur  die  grössere  Zelle  d  die  spätere  Urento- 
dermzelle,  ebenso  wie  die  Urmesodermzelle,  während  die  3  Zellen  a, 
Z>  und  c  des  Stadiums  4  als  Ectomeren  zu  betrachten  sind,  aber  auch 
noch  —  wie  wir  sehen  werden  —  larvales  Mesenchym  liefern.  Im 
Stadium    8   haben    die    genannten   4   Zellen    (allerdings    nicht    durch 
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dexiotrope  Theilung)  ein  Ectomerenquartett  abgeschnürt.     Von  diesem 
Stadium  ab  hat  die  Furchung  deutlich  bilateralen  Character. 

Wir  gehen  gleich  zur  Betrachtung  des  Stadiums  30  über,  in 
welchem  die  Epibolie  schon  recht  weit  gediehen  ist.  Das  ganze 
Innere  des  Keimes  ist  von  der  grossen  Urentodermzelle  d^-^  (nach 
der  Bezeichnungsweise  von  Bigelow)  eingenommen,  welche  sich  nun 
bald  theilen  wird.  Den  hinteren  Rand  des  Blastoporus  nimmt  ihre 
Schwesterzelle  d^-^,  die  Urmesodermzelle  ein,  welche  im  Begriffe  steht, 
sich  bilateral- symmetrisch  zu  theilen.  Der  übrige  Urmundrand  ist 
von  4  Zellen  c^'\  b^-\  h^\  a^-^  bogenförmig  umgeben  (Fig.  220^). 
Diese  4  Zellen  theilen  sich  bei  dem  nun  bald  erfolgenden  Verschluss. 


Fig.  220.     Keimblätterbildung  von  Lepas  anatifera.     (Nach  BiGELOW.) 
A    Stadium   30    vom    vegetativen   Pole   gesehen.      Die  Urentodermzelle    rf^.i    durch 
kleine  Ringel  gekennzeichnet,  die  Urmesodermzelle  rf5.2  grob  punktirt. 

B  Stadium  62  im  optischen  Durchschnitt,  Seitenansicht.  Im  Inneren  die  beiden 
Entodermkerne  rf6l  und  dß-'^,  durch  Theilung  von  rfS.l  (in  Fig.  Ä)  entstanden.  Zwei 
Urmesodermzellen  im  Inneren  (?6.3  und  fZ6.4  sind  durch  Theilung  von  (?5-2  (in  Fig.  Ä) 
hervorgegangen  und  hier  schon  wieder  in  der  nächsten  Theilung  begriffen,  wodurch  vier 
Mesodermzellen  entstehen.  In  der  Umgegend  des  sehr  verengten  Blastoporus  {hl.j>6)  sind 
die  larvalen  Mesenchymzellen  &7.5  und  c^-^  (fein  punktirt)  nach  innen  getreten;  diese 
Zellen,  sowie  die  Ectodermzellen  67.6  und  c7-6  entstammen  durch  differentielle  Theilung 
den  Zellen  ö6-3  und  c6.3  der  Fig.  A. 


des  Urmundes  mit  radiär  und  etwas  schräg  nach  innen  gerichteten 
Spindeln.  Die  Theilung  ist  eine  differentielle.  Nach  innen  werden 
die  Zellen  c'•^  6^•^  h"'-'^  und  d'-^  abgegeben  (Fig.  221).  Sie  werden 
von  Bigelow  als  larvale  Mesenchymzellen  in  Anspruch  genommen 
und  sollen  dazu  bestimmt  sein,  Musculatur  und  Bindegewebe  des 
Nauplius  zu  liefern.  Ihre  vier  Schwesterzellen  c^•^  &'^  />^^  und  «^'^  sind 
Ectodermzellen  und  betheiligen  sich  am  Schluss  des  Blastoporus 
(Fig.  221  B).  Die  Stelle  des  Urmundschlusses  entspricht  dem  Hinter- 
ende der  späteren  Ventralseite  und  ungefähr  der  Lage  der  späteren 
Afteröffnung. 

Es  sei  erwähnt,  dass  die  Entwicklung  von  Lepas  entferntere 
Anklänge  an  die  Rotatorien- Entwicklung  aufweist,  so  vor  Allem 
in  dem  Umstände,  dass  hier  wie  dort  von  den  4  Zellen  des  Stadiums 
4  nur  die  hintere  Zelle  d  Entodermelemente  liefert.  Auch  eine  ge- 
wisse Uebereinstimmung  mit  der  Entwicklungsweise  der  Nematoden 
ist  hervortretend.      Wenn   wir  unsere  Fig.  220^  mit   dem  Bilde  von. 
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Ascaris  (Fig.  24  p.  46)  vergleichen,    so  ist  eine  entfernte  Aehnlich- 
keit  der  Zellgruppirung  nicht  zu  verkennen. 

Hier  schliessen  sich  zunächst  die  freilebenden  Copepoden  an, 
deren  Furchung  Anfangs  eine  rein  totale  ist  und  später  nur  dadurch 
an  die  superficielle  Furchung  erinnert,  dass  spärliche  Dottermassen 
(sowie  auch  der  Richtungskörper)  in  die  kleine  Furchungshöhle  ab- 
gegeben werden.  Schon  im  Stadium  32  ist  eine  bilateral-symmetrische 
Anordnung  der  Elemente  und  eine  histologische  Differenzirung  der- 
selben zu  erkennen.  Wir  finden  nach  Grobben  (S.  1881)  bei 
Cetochilus  (Calanus)  septentrionalis   an  der  Bauchseite  des 


•^7« 


-a7- 


iL. 

Fig:.  221.  Keimblätterbildung  von  Lepas  anatifera.  (Nach  BiGELOW.) 
A  Uebergang  zum  Stadium  62.  Ansicht  von  der  vegetativen  Seite.  Blastoporus 
verengt.  Die  beiden  Urmesodermzellen  üß-^  und  fZ6.4  (punktirt  umrandet)  sind  ins  Innere 
aufgenommen.  Die  Zellen  c6-3,  66.3^  56.4  ^,nd  a6.3  mit  Spindeln  für  die  nächstfolgende 
differentielle  Theilung,  durch  welche  die  larvalen  Mesenchymzellen  ^7.5,  57.5,  57.7  und  a^-ö 
nach  innen  gegen  den  Blastoporus  abgegeben  werden.     Vgl.  Fig.  220  A. 

B  Stadium  64  von  der  vegetativen  Seite.  Die  beiden  Urmesodermzellen  d6.3  und  6.4 
(grob  punktirt)  und  die  4  larvalen  Mesenchymzellen  c''-5,  57.5,  57.7  und  a7.5  (fein  punktirt) 
sind  ins  Innere  getreten  und  schimmern  durch  die  Ectodermzellen  hindurch.  Vgl.  Fig.  220 -ß. 


Keimes  eine  dotterreiche  centrale  Entodermzelle  {cn  in  Fig.  222)  und 
vor  ihr  eine  kleine  vordere  Entodermzelle  (vw).  Die  vier  symmetrisch 
an  den  Seiten  dieser  beiden  Zellen  vertheilten  Blastomeren  (Seiten- 
zellen) liefern  später  durch  differentielle  Theilung  sowohl  Elemente 
des  Entoderms  als  des  Ectoderms.  In  einem  späteren  Stadium  sind 
nämlich  von  ihnen  die  4  seitlichen  Entodermzellen  (sn  in  Fig.  222  .B) 
abgeschnürt  worden,  während  die  4  Schwesterzellen  als  Ectoderm- 
zellen den  Blastoporusrand  umgeben.  Die  hinter  der  centralen  Ento- 
dermzelle gelegene  Furchungskugel  (m)  theilt  sich  später  in  vier 
Elemente,  von  denen  die  beiden  grösseren,  vorderen,  die  Urmesoderm- 
zellen repräsentiren  (Fig.  222  .B,  wm),  während  die  beiden  hinteren 
zu  Ectodermelementen  werden'.  Wir  haben  nun  eine  aus  7  Zellen 
bestehende  Entodermanlage,  hinter  welcher  die  2  Urmesodermzellen 
{um)  gelegen  sind. 

Nun  liefern  die  beiden  Mesodermzellen  durch  Theilung  zwei 
lateral  gelegene  Elemente  (m),  während  die  verbleibenden  medialen 
Zellen  {um)  von  Grobben  als  Polzellen  der  späteren  Mesoderm- 
streifen  betrachtet  werden.  Es  muss  allerdings  erwähnt  werden,  dass 
alle    Angaben    über    eine    eigentliche   teloblastische    Entstehung    der 
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Mesodermstreifen,  wie  sie  bei  Anneliden  und  Mollusken  vorkommt, 
bei  den  Crustaceen  mehr  zweifelhaft  erscheinen.  Die  diesbezüg- 
lichen Bilder  sind  hier  weniger  deutlich.  Die  genannten  4  Mesoderm- 
zellen  rücken  nun  in  die  Furchungshöhle  und  bald  darauf  werden  die 
Entodermelemente  hoch  prismatisch  und  in  das  Innere  gedrängt  durch 
einen  Process,  welcher  mehr  einer  Einwucherung  als  einer  eigentlichen 
Einstülpung  zu  vergleichen  ist.  Das  Entoderra  wird  schliesslich  durch 
den  Schluss  des  Blastoporus  zu  einem  rings  abgeschlossenen  Säckchen 
umgebildet.  Der  Gastrulamund  entspricht  seiner  Lage  nach  der 
späteren  Ventralseite  und  schliesst  sich  spaltförmig  in  der  Richtung 
von  vorne  nach  hinten  (Fig.  222  D).  Die  am  spätesten  zum  Verschluss 
kommende  Partie  entspricht  ungefähr  der  Lage  der  späteren  After- 
öffnung. 

A 


—  cn 


um 


Fig'.  222.  Keimblätterbildung  vonCalanus  (Cetochilus)  seiitentrionalis. 
(Nach  Grobben.) 

A  Stadium  32  von  der  Veutralseite,  B  späteres  Stadium,  dieselbe  Ansicht;  das 
Entoderm  besteht  nun  aus  den  beiden  centralen  Entodermzellen  cn,  aus  den  4  seitlichen 
Entodermzellen  sn  und  aus  der  kleinen  vorderen  Entodermzelle  vn:  im  Ganzen  7  Zellen. 
Dahinter  die  beiden  Urmesodermzellen  um.  C  Gastrulastadium  im  Längsschnitt,  J)  Gastrula- 
stadium  von  der  Bauchseite  gesehen.     Schliessung  des  Gastrulamundes. 

cn  centrale  Entodermzelle,  gm  Gastrulamund,  m  Mesodermzelle,  sn  seitliche  Ento- 
dermzellen, um  Urmesodermzellen,   vn  vordere  Entodermzelle. 

Wenn  wir  die  Fig.  222  jB  von  Cetochilus  mit  den  für  Lepas 
gegebenen  Bildern  (Fig.  220)  vergleichen,  so  zeigt  sich  eigentlich 
eine  vollständige  Uebereinstimmung.  In  beiden  Fällen  haben  wir 
eine  (resp.  zwei)  centrale  Entodermzellen,  an  welche  sich  hinten  die 
Urmesodermzellen  anschliessen,  während  sie  vorn  und  zu  den  Seiten 
von  4  Zellen  flankirt  werden,  deren  Entstehung  durch  differentielle 
Theilung  in  beiden  Fällen  eine  ganz  übereinstimmende  ist.  Letztere 
wurden  von  Grobben  als  seitliche  Entodermzellen  in  Anspruch  ge- 
nommen, während  sie  Bigelow  als  larvale  Mesenchymzellen  bezeichnet. 

Urbanovicz  hat  die  Bilder  von  Cyclops  ganz  im  Sinne  der 
BiGELOw'schen  Annahmen   gedeutet.     Nach   ihm    wird   zunächst  nur 
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eine  Entodermzelle  in  die  Tiefe  versenkt,  über  welche  der  Blasto- 
porus  sich  schliesst,  worauf  aus  dieser  Zelle  durch  Theilung  die  ganze 
Entodermanlage  hervorgeht.  Hierauf  soll  durch  Abschnürung  von 
Ectodermelementen  im  Umkreise  des  Blastoporus  ein  larvales  Mesen- 
chym  geliefert  werden,  aus  welchem  die  meisten  mesodermalen  Bil- 
dungen des  Nauplius  hervorgehen,  während  das  eigentliche  Mesoderm 
eine  spätere  secundäre  Bildung  ist,  welche  wahrscheinlich  dem  Ento- 
derm  entstammt  und  ausschliesslich  den  Mesodermstreif  liefert. 

Dagegen  besteht  nach  Hacker  (F.  1902)  die  Entodermplatte  im 
Momente  der  Einstülpung  aus  circa  10—11  hohen  prismatischen 
Zellen.  Sie  stammen  von  den  zwei  centralen  Entodermzellen  (cn)  in 
Fig.  223,  ferner  von  den  vier  seitlichen  Elementen  (sn)  und  wahrschein- 
lich von  der  vorderen  Zelle  vn,  welche  der  vorderen  Entodermzelle 
von  Cetochilus  gleichzusetzen  ist.  Die  in  Fig.  223  angegebene  hintere 
unpaare  Zelle  s  ist  eine  Keimbahnzelle  (Stammzelle),  welche  nach  ihrer 
Versenkung  ins  Innere  durch  Theilung  die  beiden  Urgenitalzellen 
hervorgehen  lässt.  Sie  würde  der  Lage  nach  den  Urmesodermzellen  (mn) 
von  Cetochilus  zu  vergleichen  sein.  Hacker  konnte  bei  Cyclo ps 
die  Keimbahnzellen  vom  Beginn  der  Furchung  bis  zur  vollendeten 
Gastrulation  verfolgen,  und  zwar  sind  sie  durch  das  Auftreten  färb- 
barer Körnchen  im  Zellplasma  im  Momente  der  Theilung  gekenn- 
zeichnet, während  die  Körnchen  im  Stadium  der  Ruhe  wieder  ver- 
schwinden. Diese  Processe  erinnern  entfernt  an  die  histologischen 
Veränderungen,  durch  welche  die  Keimbahnzellen  von  Ascaris  nach 
BovERi  U.A.  kenntlich  erscheinen  (vgl.  Allg.  Th.,  II.  Abschn.  p.  374). 
Im  Allgemeinen  werden  wir  sagen  dürfen,  dass  die  Uebereinstimmung 
in  den  ersten  Entwicklungsvor- 
gängen der  Cirrhipedien 
und  der  freilebenden  Cope- 
poden  eine  ungemein  weit- 
gehende ist. 


Fig.  223.  Endstadium  der  Furchung 
von  Cyclops  brevicornis,  Stadium 
123  in  Ansicht  vom  vegetativen  Pole. 
(Ifach  HACKER.) 

Bezüglich  der  Deutung  der  einzelnen 
Zellen  wurde  Calanus  (Cetochilus) 
septentrionalis  nach  Grobben  zum 
Vergleich  herangezogen  (vgl.  Fig.  222  B). 
cn  centrale  Entodermzellen,  sn  seitliche 
Entodermzellen,  vn  vordere  Entoderm- 
zelle, s  Keimbahnzelle  (Stammzelle). 


--  vn 


-~.  sn. 


-   cn 


Hier  schliessen  sich  die  parasitären  Copepoden  an.  Die 
Angaben  von  Schimkev^^itsch,  die  deshalb  werthvoll  sind,  weil  sie 
sich  über  eine  ganze  Reihe  von  Formen  erstrecken,  gehen  zwar  nicht 
so  weit  ins  Detail,  um  eine  Zurückführung  der  Keimblätter  auf  be- 
stimmte Furchungszellen  zu  ermöglichen.  Immerhin  lassen  sie  er- 
kennen, dass  manche  der  hierher  zu  rechnenden  Formen  sich  in  ihrer 
Entwicklungsweise  nahe  an  Cetochilus  und  Cyclops  anschliessen.  Eine 
genauere  Darstellung  der  Zellfolgen  (cell-lineage)  verdanken  wir  für 
Lernaea  branchialis  D.  Pedaschenko  und  für  Laemargus 
muricatus,   Panda rus  sinuatus   und  einen  Dichelestiiden 
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sogenannte 


Mitteldarmanlage   hervorgeht, 
vom  Rande   des  Blastoderms 


J.  F.  Mc  Clendon.  Es  handelt  sich  hier  um  dotterreiche,  dorso- 
ventral  flachgedrückte  Eier,  welche  in  den  Eiersäcken  geldrollenartig 
hinter  einander  gereiht  sind.  Die  Furchung  ist  im  Allgemeinen  eine 
totale  inäquale  und  weist  eine  gewisse  Aehnlichkeit  mit  den  Zell- 
folgen der  Lepaden  auf.  Die  entodermale  Dottermasse,  welche  von 
dem  Blastoderm  epibolisch  überwachsen  wird,  furcht  sich  nicht  durch, 
sondern  es  entstehen  in  ihr  durch  Kernvermehrung 
„Dotterzellen",  aus  denen  später  die 
Während  der  Ueberwachsung  entstehen 
mesodermale  Elemente  zweierlei  Art :  1)  eine  Gruppe  von  4  ursprüng- 
lich ventralwärts  gelegenen  Urgenitalzellen  und  2)  larvales 
Mesenchym,  welches  die  Mesodermgebilde  des  Nauplius  liefert. 

Von  Cladoceren  schliesst  sich  hier  nach  den  Untersuchungen 
Grobben's  das  Sommerei  von  Moina  an,  der  einzige  bisher  be- 
kannt gewordene  Fall  determinativer  Entwicklung  bei  einem  Phyllo- 
poden,  während  die  anderen  auf  ihre  Embryologie  untersuchten 
Phyllopodenformen,  so  Branchipus  nach  Brauer,  Leptodora 
nach  Samter ,  verschiedene  Cladoceren  nach  Lebedinsky, 
Samassa,  Hacker,  der  das  Winterei  von  Moina  untersuchte,  Sudler 
(Penilia  Schmackeri),  Agar  1908  (Holopedium  gib  herum) 


ms 


Ml 


Fig".  224.     Drei  Entwicklungsstadien  des  Sommereies  von  Moina.    (Nach  Gkobben.) 
A  Stadium  32  vom  vegetativen  Pole  aus  gesehen,    B  Blastulastadium    in  derselben 
Ansicht,  C  Gastrulastadium  im  Medianschnitt. 

h  Blastoporus,  en  Entodermzellen,  g  Genitalzellen,  ms  Mesodermzellen,  n  Nahrungs- 
dotter, s  Scheitelplatte. 


verschiedene  Arten  der  Keimblätterbildung  bei  nicht  determinativer 
Entwicklungsweise  zeigten.  Es  handelt  sich  bei  den  letztgenannten 
Formen  entweder  um  Ausbildung  einer  kleinen  Gastrulaeinstülpung, 
wie  bei  Branchipus,  oder  um  Versenkung  einer  Entodermplatte, 
wie  bei  Leptodora,  oder  um  das  Vorhandensein  einer  vielzelligen 
Einwucherung  des  unteren  Blattes,  so  bei  den  meisten  untersuchten 
Cladoceren.  Wir  müssen  erwähnen,  dass  Samassa  die  Befunde 
Grobben's  für  das  Sommerei  von  Moina  rectirostris  durch 
seine  Nachuntersuchungen  an  dieser  Form  nicht  bestätigt  fand.  Er 
konnte  sich  bei  Moina  von  einer  so  frühzeitigen  histologischen 
Differenzirung,  wie  sie  Grobben  angab,  nicht  überzeugen.  Auch  bei 
dieser  Form  vollziehe  sich  nach  ihm,  wie  bei  den  Cladoceren 
überhaupt,  die  Sonderung  der  Keimblätter  durch  vielzellige  Ein- 
wucherung eines  unteren  Blattes  von  einer  der  Ventralseite  des 
Embryos  angehörigen  sogenannten  Blastozone  aus.  Ein  derartiger  nega- 
tiver Befund  fällt  gegenüber  den  bestimmten  Angaben  eines  anerkannt 
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gewissenhaften  Beobachters  wohl  überhaupt  weniger  ins  Gewicht. 
Es  mag  den  angewandten  Methoden  zuzuschreiben  sein,  wenn  Sj^- 
MASSA  die  von  Grobben  erkannten  feineren  histologischen  Differenzen 
der  Blastomeren  in  früheren  Stadien  nicht  erkennen  konnte.  Wir  halten 
an  der  Richtigkeit  der  GROBBEN'schen  Darstellung  fest.  Zunächst 
ist  durch  das  Bekanntwerden  von  Fällen  determinativer  Entwicklung 
bei  anderen  Entomostraken  (so  bei  Girr ipedien  und  Copepoden) 
mit  ähnlicher  Zellgruppirung  im  Bereiche  des  Blastoporus  für  die 
GROBBEN'schen  Angaben  ein  gewisser  Grad  innerer  Wahrscheinlich- 
keit erwachsen.  Ferner  erinnern  wir  uns,  vor  Jahren  Präparate 
Grobben's  gesehen  zu  haben,  welche  die  von  ihm  angegebenen  und 
in  Fig.  224  dargestellten  histologischen  Differenzen  der  Blastomeren 
(differentes  Aussehen  der  Kerne,  Unterschiede  in  Bezug  auf  den 
Körnchenreichthum  des  Zellplasmas  etc.)  in  aller  wünschenswerthen 
Deutlichkeit  erkennen  Hessen.  Es  handelt  sich  bei  Moina,  wie  bei 
den  Lepaden  und  Copepoden  ursprünglich  um  zwei  hinter  ein- 
ander liegende  centrale  Zellen  (Fig.  224  Ä,  g  u.  en),  welche  sich 
später  theilen  (Fig.  224  B)  und  vorne  von  einer  bogenförmig  ange- 
ordneten Mesodermanlage  umgeben  werden.  Die  letztere  könnte 
direct   mit  dem   larvalen  Mesenchym   von  Lepas  verglichen   werden. 


Fig.  225.  Furchungsstadien  von  Euphausiden.  Ansicht  vom  vegetativen  Pole. 
Schematisch.     (Nach  E.  Taube.) 

A  Stadium  32,  B  Stadium  62,  hier  sind  die  beiden  centralen  Entodermzellen  (cn) 
bereits  in  die  Tiefe  versenkt. 

cn  centrale  Entodermzellen,  m^  und  m.^  Urzellen  des  Mesenchyms,  k^ — kg  Kranzzelleu. 

Doch  soll  nach  Grobben  von  den  beiden  central  gelegenen  Zellen 
die  vordere,  körnchenreichere  als  Urgenitalzelle  fungiren.  Bezüglich 
aller  weiteren  Details  verweisen  wir  auf  unsere  Schilderung  im 
Spec.  Theil  (1.  Aufl.)  p.  326  u.  ff.  Man  sieht,  dass  eine  gewisse, 
wenn  auch  entferntere  Uebereinstimmung  bezüglich  der  Zellgruppirung 
mit  den  früher  erwähnten  Fällen  nicht  zu  verkennen  ist ;  doch  scheint 
Moina  den  übrigen  Formen  etwas  ferner  zu  stehen.  Wahrscheinlich 
dürfen  wir  annehmen,  dass  bei  Moina,  wie  auch  bei  Polyphemus 
und  Bythotrephes  die  Dotterarmuth  des  Eies  auf  secundäre  Ver- 
änderungen zurückzuführen  ist,  indem  die  Ernährung  mittelst  des 
in  den  Brutraum  transsudirten  Blutplasmas  die  Beigabe  von  Nahrungs- 
dotter für  den  Embryo  überflüssig  machte. 

Von  Malakostraken  schliessen  sich  hier  Lucifer  und  die 
Euphausiden  an.  lieber  die  Vorgänge  bei  den  Euphau- 
siden sind  wir  durch  eine  kürzere  Mittheilung  von  G.  0.  Sars 
(F.    1898)    und    durch    die    neueren    schönen    Untersuchungen    von 
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Erwin  Taube  (1909)  unterrichtet,  welcher  den  ganzen  Furchungsver- 
lauf  dieser  Form  einer  eingehenden  Analyse  unterzogen  hat.  Das 
Euphausidenei  lässt  im  Stadium  32  bei  der  Ansicht  vom  vege- 
tativen Pole  zwei  centrale  Zellen  (cn)  erkennen  (Fig.  225),  umgeben 
von  einem  Kranz  von  8  Zellen,  welche  sich  durch  ihre  Grösse  von 
denen  der  animalen  Hemisphäre  unterscheiden.  Im  darauffolgenden 
Stadium  62  (Fig.  225  B)  sind  die  beiden  Urentodermzellen  bereits 
in  die  Tiefe  gerückt.  Die  8  sie  umgebenden  Zellen  des  Stadiums  32 
haben  sich  nun  mit  radiär  gelagerten  Spindeln  getheilt,  so  dass  je 
ein  äusseres  und  ein  inneres  (den  Blastoporus  begrenzendes)  Element 
geliefert  wurde.  Von  den  8  äusseren  Elementen  interessiren  uns 
nur  die  des  hinteren  Paares  m^  und  ^2 ;  sie  werden  von  Taube  als 
Urmesenchymzellen  bezeichnet  und  sollen  „die  Anlage  der  grossen 
Muskeln  liefern,  welche  beim  Nauplius  vom  Rücken  zu  den  Extremi- 
täten hinziehen".  Die  übrigen  Zellen  des  äusseren  Kranzes  werden 
zu  Ectodermzellen.     Die  8  Zellen   des  inneren  Kranzes    (Kranzzellen 

h — ^^s)  theilen  sich  im  Folgenden 
ju  mit  derart  schräg  gestellten  Spin- 

dein  (Fig.  226),  dass  sie  nach 
innen  ein  Octett  von  Zellen  ab- 
geben, welches  dazu  bestimmt 
ist,  die  Entodermzellmasse  zu 
completiren. 


Fig.  226.  Euphausidenei  im 
Gastrulastadium  (116  Zellen),  Median- 
schnitt,  schematisch.     (Nach    E,   Taube.) 

Im  Inneren  die  beiden  centi-alen 
Entodermzellen  {cn),  in  den  Kranzzellen 
k  zunächst  dem  Blastoporus  radiär  ge- 
stellte Spindeln  zur  nächsten  differen- 
tiellen  Theilung,  durch  welche  secundäre 
Entodermelemente  entsprechend  der  punk- 
tirten  Partie  nach  innen  abgegeben  werden. 

/  Rest  des  Blastocöls,  bp  Blastoporus. 


Die  Mittheilungen  von  Brooks  über  die  Entwicklung  von  Lu- 
cifer  sind  etwas  fragmentarischer  Art.  Die  Furchung  ist,  wie  bei 
Euphausia,  eine  totale  und  annähernd  äquale  (Fig.  227  Ä).  An  der 
Coeloblastula  (Fig.  227  B)  kann  man  eine  körnchenreiche  centrale 
Zelle  (c)  erkennen,  welche  sich  bald  durch  Theilung  verdoppelt.  Taube 
meint,  dass  diese  beiden  centralen  Zellen  den  von  ihm  bei  Euphausia 
gefundenen  beiden  centralen  Entodermzellen  gleichzusetzen  seien. 
Diese  körnchenreichen  Elemente,  welche  bald  durch  weitere  Theilung 
auf  vier  vermehrt  werden,  gelangen  bei  der  Ausbildung  der  Inva- 
ginationsgastrula  (Fig.  227  0)  an  den  Gipfel  der  Urdarmeinstülpung. 
Man  müsste  sodann  die  übrigen  Elemente  des  Urdarms  den  bei 
Euphausia  von  den  Kranzzellen  gelieferten  Entodermzellen  homo- 
logisiren.  Das  spätere  Schicksal  der  c-Zellen  ist  noch  unaufgeklärt. 
Brooks  glaubt,  dass  sie  sich  in  eine  centrale  Portion  und  eine 
periphere,  die  Entoderm  liefert,  theilen.  Die  centralen  Dotterballen 
werden  als  rudimentäre  Dotterpyramiden  betrachtet,  welche  den  pri- 
mären Dotterpyramiden  von  Astacus  und  Palämon  entsprechen 
würden. 
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Fassen  wir  das  Gesagte  über  die  hier  behandelten  Fälle  von 
determinativer  Entwicklung  bei  Crustaceen  zusammen,  so  kann 
man  vielleicht  sagen :  es  handelt  sich  eigentlich  meist  um  zwei  central 
gelegene  Zellen,  welche  entweder  beide  Urentodermzellen  sind,  von 
denen  aber  auch  eine  als  Urgenitalzelle  fungiren  kann.  Nach  hinten 
zu  schliessen  sich  ihnen  in  vielen  Fällen  zwei  Urmesodermzellen  an. 
Vorne  und  seitlich  sind  die  beiden  centralen  Zellen  von  einem  Bogen 
oder  Halbkreis  von  Zellen  umgeben,  welche  von  manchen  Autoreu 
als  larvales  Mesenchym,  von  anderen  als  Entoderm  in  Anspruch  ge- 
nommen werden.  Die  z.  B.  bei  Lepas  erkannte  Trennung  der 
Mesodermanlage  in  zwei  ihrem  Ursprünge   nach   verschiedene  Theile 


c- 


Fig'.  227.     Drei  Entwicklungsstadien  des  Eies  von  Lucifer.     (Nach  Brooks.) 
A  Stadium  8,  B  Blastulastadium  mit  centraler  Furchungshöhle,   C  Gastrulastadium, 
d  dotterhaltige  Tbeilstücke  von  der  Zelle  c  stammend. 

(Urmesoderm  und  larvales  Mesenchym)  würde  an  die  Verhältnisse 
der  Anneliden  und  Mollusken  erinnern,  bei  denen  das  Urmesoderm 
der  Zelle  Ad  entstammt,  während  das  larvale  Mesenchym  den  Ecto- 
merenquartetten,  meist  dem  dritten  Quartett,  entstammt  (vgl.  Cap. 
Furchung  p.  111).  Auf  gewisse  Aehnlichkeiten,  welche  der  erste 
Furchungsverlauf  von  Lepas  mit  den  Anneliden  darbietet,  haben 
wir  oben  hingewiesen.  Im  Allgemeinen  ist  das  hier  behandelte  Ge- 
biet noch  wenig  geklärt;  doch  musste  auf  jene  Züge  der  Cr  ustaceen- 
Entwicklung,  welche  möglicherweise  den  Anschluss  an  die  Anneliden 
vermitteln,  hingewiesen  werden. 


b)  Formen  mit  Bildung  des  Mitteldarms  unter  Filtration 
des  Nahrungsdotters  (Astacus-Typus). 

Die  Keimblätterbildung  der  dotterreicheren  Crustaceeneier  er- 
scheint durch  das  Vorhandensein  einer  mehr  inactiven  Dottermasse 
und  durch  die  Einrichtungen  zur  Bewältigung  derselben  mehr  oder 
weniger  verändert.  Es  entwickelt  sich  hier  jener  Gegensatz  zwischen 
einem  embryobildenden  Bezirk  des  Blastoderms  (Keimscheibe  oder 
Keimstreif,  in  denen  zunächst  die  Ventralseite  des  Embryos  zur  An- 
lage kommt)  und  einem  dieser  Keimscheibe  dorsalwärts  aufgelagerten 
Dottersack,  von  welchem  wir  oben  (p.  325)  gesprochen  haben. 

Der  Nahrungsdotter  gelangt  durch  die  eigenthümliche  Form  der 
superficiellen  Furchung  scheinbar  ins  Blastocöl.  Er  würde  sonach 
bei  der  nun  folgenden  Gastrulation  ursprünglich  den  Raum  zwischen 
dem   Gastrulasäckchen    und   dem   Ectoderm   einnehmen   und   müsste 
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also  in  die  primäre  Leibeshöhle  gelangen.  Bei  den  meisten  Formen 
der  Crustaceen  bleibt  er  nun  nicht  in  der  Leibeshöhle,  sondern 
wird  durch  Verlagerungsprocesse,  die  wir  hier  näher  zu  schildern 
haben,  ins  Innere  des  Mitteldarms  aufgenommen,  wo  er  seiner  end- 
gültigen Auflösung  und  Resorption  anheimfällt.  Eine  Ausnahme 
machen  in  dieser  Beziehung,  soviel  uns  bekannt  ist,  nurdieCIado- 
ceren,  bei  denen  sich  die  Mitteldarmanlage  ohne  Antheilnahme  des 
Nahrungsdotters  entwickelt.  Es  bildet  sich  hier,  wie  dies  schon 
Grobben  für  Moina  u.  A.  (Lebedinsky,  Hacker,  Samassa,  Samter 
u.  A.)  für  andere  Cladoceren  schilderten,  aus  der  zelligen  Ento- 
dermanlage  direct  ein  das  Stomodaeum  mit  dem  Proctodaeum  ver- 
bindender Zellstrang  aus,  der  später  ein  Lumen  gewinnt  und  zum 
Mitteldarm  wird.  Der  Nahrungsdotter  verbleibt  in  der  Leibeshöhle. 
Er  wird  von  amöboiden,  den  Dotter  verarbeitenden  Elementen,  so- 
genannten Vitellophagen,  durchwandert,  welche  hier  vielleicht 
dem  Mesoderm  entstammen  und  später  als  Fettkörperzellen  erhalten 
bleiben  sollen. 

Die  vorhandene  Nahrungsdotteransammlung  beeinflusst  auch  die 
Form  der  Gastrulation.  Eine  eigentliche  Einstülpung  kommt  bei 
Crustaceen  verhältnissmässig  selten  zur  Entwicklung.  Sie  ist 
meist  durch  die  Form  der  Einwucherung  ersetzt.  Wir  finden  eine 
Invaginationsgastrula  bei  Lucifer  nach  Brooks  (Fig.  227  C),  auch 
eine  verhältnissmässig  kleine  Invagination  bei  Branchipus  nach 
Brauer.  Bei  den  freilebenden  und  vielen  parasitären  Copepoden 
ist  an  Stelle  der  Einstülpung  eine  wenigzellige  Einwucherung  ge- 
treten. Ebenso  wohl  auch  bei  Moina,  ferner  bei  Euphausia.  Bei 
Lepas  und  manchen  parasitären  Copepoden,  wie  Lernaea  und 
den  von  Mc  Clendon  beschriebenen  Formen,  findet  sich  eine  epi- 
bolische  Gastrula. 

Recht  ursprüngliche  Verhältnisse  der  Keimblätterbildung  weist 
Astacus  auf.  Die  bei  dieser  Form  von  Reichenbach  festgestellten 
Vorgänge  können  als  Ausgangspunkt  der  Betrachtung  der  Keimblätter- 
bildung der  Decapoden  dienen.  Es  wird  hier  durch  Invagination 
ein  Gastrulasäckchen  gebildet,  welches  in  den  Mitteldarm  übergeht, 
ohne  dass  die  Zellen  seiner  Wand  ihren  Zusammenhang  verlieren. 
Der  Nahrungsdotter,  welcher  ursprünglich  in  der  primären  Leibes- 
höhle liegt,  wird  von  diesen  Zellen  aufgenommen  und  von  ihnen 
später  ins  Innere  des  Mitteldarms  abgegeben.  Er  rückt  durch  die 
Mitteldarmwand  wie  durch  ein  Filter  hindurch. 

In  den  späteren  Stadien  der  Furchung  von  Astacus  zerfällt, 
wie  wir  gesehen  haben,  der  Nahrungsdotter  in  die  sogenannten 
primären  oder  RATHKE'schen  Dotterpyramiden,  welche  als 
die  dotterhaltigen  Partien  der  einzelnen  Blastomeren  aufzufassen 
sind  und  einen  rundlichen  Centralkörper  umschliessen  (Fig.  76, 
p,  124).  Letzterer  repräsentirt  gewissermassen  die  Dotterfüllmasse  des 
Blastocöls.  Recht  instructiv  ist  bezüglich  dieser  Verhältnisse  eine  Ab- 
bildung, welche  Butschinsky  für  Gebia  gegeben  hat  (1894,  Fig.  90), 
wo  die  Blastomeren  niedriger  sind  und  die  centrale  Dottermasse 
umfangreicher  ist.  Wenn  sich  das  Blastoderm  ausbildet,  so  trennen 
sich  die  oberflächlichen,  plasmatischen,  den  Kern  enthaltenden  Partien 
der  Blastomeren  als  Blastodermzellen  von  den  primären  Dotter- 
pyramiden ab.  Letztere  fliessen  untereinander  und  mit  dem  Central- 
körper zu  einer  gemeinsamen  Dottermasse  zusammen. 
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getrennten 


Bildungsherden 


besteht.     Wir 


Deca- 
welche 
unter- 


Die   erste  Anlage   des  Embryos   entwickelt   sich   bei  den 
poden   in    der  Form    einer   ventralen   Blastodermverdickung, 
eigentlich    aus    5 
scheiden    die   paarigen 
vorderen    Augenlappen 
Fig. 


{K  in  Fig.  228),  weiter 
hinten      die     paarigen 

Thoracoabdominal- 
anlagen  {Tn)  und  eine 
unpaare,  hinter  diesen 
gelegene  Verdickung, 
die  Entodermscheibe 
{ES) ,     welche     später 


Fig-.  228.  Kugelabschnitt 
des  Eies  mit  Embryonalanlage 
von  Astacus  fluviatilis. 
(Nach  Reichenbach  ,  aus 
Lang's  Lehrbuch.) 

i?J/Bildungszone  des  Meso- 
derms,  ES  Entodermscheibe, 
^  Kopf  läppen  (Augenanlagen)j 
TA  Thoracoabdominalanlagen. 


durch  Einstülpung  das  Gastrulasäckchen  (Fig.  229,  230)  liefert.  Die 
Versenkung  dieser  Entodermplatte  vollzieht  sich  in  der  Weise,  dass 
zuerst  längs  ihres  vorderen  Randes  eine  halbmondförmige  Furche  aus- 
gebildet wird,  welche  sich  durch  Ausbildung  in  den  lateralen  und 
hinteren  Teilen  zu  einer  ring- 
förmigen Furche  ergänzt.  Die 
centrale  Partie  der  Entoderm- 
platte bleibt  eine  Zeit  lang  als 
sogenannter  Entodermhügel  {eh 
in  Fig.  230)  gegen  das  Lumen 
des  Urdarmsäckchens  vorgewölbt. 
Es  erinnern  diese  Verhältnisse 
an  die  Gastrulationsvorgänge  bei 
Amphioxus  und  den  Am- 
phibien, bei  denen  auch  die 
centralen  Entodermpartien  ge- 
wissermassen  passiv  versenkt 
werden,  während  der  Rand  der 
Entodermscheibe  für  die  Ein- 
stülpung die  active  Zone  dar- 
stellt. Auch  für  die  Gastrula 
der  Actin ien  hat  Appellöf 
die  Bildung  eines  derartigen 
Entodermhügels  nachgewiesen. 
Nach  vollzogener  Invagina- 
tion  des  Urdarmsäckchens  erfolgt 
der  Verschluss  des  Blastoporus 
an  einer  Stelle,  welche  dem  hin- 
tersten Theile  der  Embryonal- 
anlage entspricht.   Für  alle  D  e  - 


ms 


Fig.  229.  Längsschnitt  durch  das  Gastrula- 
Stadium  von  Astacus  fluviatilis.  (Nach 
Reichenbach,   aus   Hatschek's  Lehrbuch.) 

D  Dotter,  ms  Mesoderm,  P  Blastoporus, 
*  bezeichnet  die  Stelle,  an  welcher  das  Vorder- 
ende des  Körpers  sich  entwickelt. 
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capoden  wird  angegeben,  dass  die  Stelle  des  sich  schliessenden  Ur- 
mnndes  der  späteren  Afterölfnung  oder  einem  dicht  hinter  dieser  ge- 
legenen Punkte  entspricht.    Nur  ganz  vereinzelt  finden  sich  Angaben, 

Fig:.230.  Medianer  Längs- 
schnitt durch  das  Gastrula- 
stadium  von  A  s  t  a  c  u  s. 
(Nach  Reichenbach.) 

d  Nahrungsdotter,  ec  Ecto- 
derm,  eh  Entodermhügel,  en 
Entoderm ,  m  secundäres 
Mesoderm ,    mes    Mesoderm. 

welche  die  Vermuthung  aufkommen  lassen,  dass  der  Blastoporus  theo- 
retisch an  der  Ventralseite  nach  vorn  verlängert  zu  denken  ist.    Der- 
artiges Hesse  sich  aus  einer  Angabe  Weldon's  für  Crangon  heraus- 
lesen.    Bei    H  0  m  a  - 
r  t^        /ict  r  u  s     schliesst     sich 

■'^  ^^  to\     i  ^  der  Blastoporus  nach 

ec  BuMPUs    und    Her- 

rick durch  das  Zu- 
sammenrücken zweier 
seitlicher  Lippen. 

Fig.  231,  Mediane  Längs- 
schnitte durch  zwei  Em- 
bryonen des  Flusskrebses. 
(Nach  Reichenbach.) 

A  durch  das  Nauplius- 
stadium,  B  durch  das  Sta- 
dium mit  angelegten  Gang- 
beinpaaren. 

d  Nahrungsdotter,  dp 
secundäre  Dotterpyramiden, 
ec  Ectoderm,  en  Entoderm, 
cp  Entodermplatte,  g  An- 
lage der  Bauchganglienkette, 
li  Herzanlage,  hd  Hinter- 
darm, m  Mesoderm,  md  Mit- 
teldarm, og  oberes  Schlund- 
ganglion, s])  splanchnisches 
Blatt  des  Mesoderms,  vd 
Vorderdarm,  t  Thoracoab- 
dominalanlage. 


Das    Urdarmsäck- 
chen    von    A  s  t  a  c  u  s 
ist  anfänglich  nur  we- 
nig umfangreich.     Es 
vergrössert  sich  aber 
bald   und   gleichzeitig 
vergrössern    sich    die 
Zellen     seiner    Wand 
durch  Aufnahme   von 
Nahrungsdotter  (Fig.  231  A  en),  wobei  in  jeder  Zelle  das  Protoplasma 
mit  dem  Zellkern  an  die  äussere  Oberfläche  des  Urdarmsäckchens  ge- 
drängt  wird,   während   die   aufgenommene  Nahrungsdotterportion  den 


€/l 


VIII.  Capitel.     Keimblätterbildung.  339 

gegen  das  Urdarmlumen  gerichteten  Theil  der  Zelle  erfüllt.  An  dieser 
Aufnahme  des  Nahrungsdotters  betheiligen  sich  am  regsten  die 
dorsalen  und  seitlichen  Partien  des  Urdarmsäckchens,  während  die 
ventralen  Theile  desselben,  welche  mit  der  übrigen  Embryonalanlage 
in  innigerem  Contact  stehen,  weniger  daran  participiren  (Fig.  231  Ä). 
Wenn  schliesslich  die  ganze  Nahrungsdottermasse  in  die  Entoderm- 
zellen  aufgenommen  ist,  so  werden  die  letzteren  zu  ungemein  grossen, 
säulenförmigen,  radiär  angeordneten  Elementen  (Fig.  231  B  dp)  aus- 
gedehnt. Man  bezeichnet  sie  dann  als  die  sogenannten  secundären 
Dotterpyramiden.  Sie  bilden  die  Wand  eines  Säckchens,  das 
sich  in  späteren  Stadien  in  Lappen  theilt.  Aus  ihm  geht  die  Anlage 
des  Mitteldarms  und  der  Leber  (Mitteldarmdrüse)  hervor,  indem  sich 
die  Zellen  vermehren  und  ihren  Dotterantheil  nach  innen  abstossen. 
Die  secundären  Dotterpyramiden  zerfallen  sodann  und  werden  resorbirt, 
während  die  Zellen  nun  ein  die  Dottermasse  aussen  umhüllendes 
Epithel  (Mitteldarm epithel)  constituiren.  Stomodaeum  und  Procto- 
daeum  werden  durch  ectodermale  Einstülpung  geliefert.  Au  das 
innere  blinde  Ende  des  Proctodaeums  schliesst  sich  eine  Partie  der 
Wand  des  Mitteldarm  säckchens  an,  welche  ganz  frei  von  Dotter- 
elementen ist  (Fig.  231  B  ep).  Es  wird  auf  diese  Weise  entsprechend 
der  Berührungsstelle  mit  dem  Proctodaeum  zuerst  definitives  Mittel- 
darmepithel entwickelt.  Von  dieser  Stelle  aus  schreitet  dann  die  Um- 
bildung der  dotterreichen  Partien  des  Mitteldarmsäckchens  in  definitives 
Mitteldarmepithel  seitlich  und  dorsalwärts  fort. 

Das  Mesoderm  entwickelt  sich  bei  Astacus  durch  eine  Zell- 
proliferation  vom  vorderen  Rande  der  Entodermscheibe  (vgl.  Fig.  228  BM 
und  Fig.  229,  230  wes).  Es  breitet  sich  dann  ziemlich  regellos  unter 
der  Keim  Scheibe  aus.  Eine  Anordnung  in  paarige  Mesodermstreifen 
ist  nicht  zu  erkennen.  Von  Cölomsäckchen  konnte  Reichenbach 
nur  im  Abdomen  eines  späten  Stadiums  mit  bereits  entwickelten 
Abdominalbeinen  Spuren  entdecken.  In  den  vorderen  Körperpartien 
kommen  Cölomsäckchen  nicht  zur  Entwicklung;  die  Leibeshöhle  trägt 
den  Character  eines  Pseudocöls. 


c)   t'ormen   mit   Bildung   des   Mitteldarms    unter  Durch- 
wanderung des   Nahrungsdotters   (Palaemontypus). 

Dieser  Typus  schliesst  sich  an  den  vorhergehenden  sehr  nahe  an. 
Die  Unterschiede  sind  kurz  folgende:  1)  eine  eigentliche  Einstülpung 
kommt  nicht  mehr  oder  nur  noch  andeutungsweise  zur  Entwicklung. 
Meist  handelt  es  sich  um  eine  vielzellige,  solide  Einwucherung  von  Ento- 
dermzellen  an  derselben  Stelle  des  Keimes,  an  welcher  bei  Astacus 
die  Gastrulaeinstülpung  ausgebildet  wird.  Ein  Urdarmlumen  fehlt; 
2)  die  einwuchernden  Zellen  zerstreuen  sich  im  Dotter,  indem  sie 
denselben  als  „Dotterzellen'',  d.  h.  als  amöboide  Energiden  durch- 
wandern, um  sich  schliesslich  an  der  Oberfläche  der  Nahrungsdotter- 
masse zu  einem  Mitteldarmepithel  zu  constituiren.  Hierbei  kann  es, 
wie  bei  Astacus,  zur  Ausbildung  sogenannter  secundärer 
Dotterpyramiden  kommen.  Im  allgemeinen  aber  ist  weder 
während  der  Einwucherung,  noch  während  der  Durchwanderung  des 
Dotters  von  einem  epithelialen  Zusammenhang  der  Entodermzellen 
etwas  zu  bemerken. 
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Dieser  Typus  wurde  zuerst  von  Bobretzky  für  Palaemon  er- 
kannt. Er  kommt  weitaus  den  meisten  Decapoden  zu  (Ausnahmen: 
Lucifer  und  Astacus). 

Wir  schildern  die  Vorgänge  zunächst  für  Palaemon  (nach 
Bobretzky).  Hier  wird  eine  kleine  Gastrulaeinstülpung  gebildet 
(Fig.  232-4),  deren  Zellen  nach  erfolgtem  Verschluss  des  Blastoporus 
den  epithelialen  Zusammenhang  verlieren.  Die  Zellen  der  Seiten- 
wände des  primären  Entodermsäckchens  breiten  sich  als  Mesoderm- 
zellen  (Fig.  232  B  ms)  unter  der  Keimscheibe  aus ,  während  die 
dem  Boden  des  Säckchens  entstammenden  Entodermzellen  amöboid 
in  den  Dotter  eindringen  und  denselben  durchwandern.  Es  kommt 
hierbei  zu  einer  Art  sogenannter  secundärer  Dotterfurch ung, 
indem  jede  der  Dotterzellen  Nahrungsdotterpartikelchen  zu  einem 
Ballen  zusammenfasst.   Wenn  sich  schliesslich  die  Entodermzellen  an 
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Fig".  232.  Drei  Schnitte  durch  den  Embryo  von  Palaemon  zur  Darstellung  der 
Keimblätterbildung.  (Nach  Bobretzky,  copirt  aus  W.  Faxon,  Selections  from  Embryo- 
logical  Monographs.) 

Ä  Gastrulastadium,  B  Schliessung  des  Gastrulamundes,  C  Längsschnitt  durch  ein 
späteres  Stadium. 

d  Nahrungsdotter,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  ep  Entodermplatte,  g  Bauchganglien- 
kette, h  Herzanlage,  hd  Enddarmeinstülpung,  ms  Mesoderm,  og  oberes  Schlundganglion, 
vd  Vorderdarmeinstülpung. 


die  Oberfläche  des  Nahrungsdotters  begeben  haben,  so  stellen  die 
ihnen  zugehörigen  Dotterpartien  secundäre  Dotterpyramiden  dar 
(Fig.  232  C).  Die  Piasmatheile  der  Dotterzellen  mit  ihren  Kernen 
werden  später  zum  Mitteldarmepithel.  Es  scheint,  dass  bei  Palaemon 
ein  Theil  der  Dotterzellen  an  der  Bildung  des  Mitteldarmepithels 
keinen  Antheil  nimmt,  sondern  im  Inneren  des  Dotters  verbleibend, 
mit  diesem  dem  Zerfall  und  einer  schliesslichen  Resorption  anheim- 
fällt. In  diesen  Zellen  ist  das  Homologon  der  für  den  Mysistypus 
characteristischen  sogenannten  Vitellophagen  zu  erblicken. 

Bei  den  meisten  Decapoden  kommt  aber  überhaupt  keine  Ein- 
stülpung mehr  zur  Ausbildung.  An  ihrer  Stelle  entwickelt  sich  nur 
ein  flaches  Grübchen,  von  dessen  Grunde  eine  celluläre  Einwucherung 
stattfindet.  So  verhält  sich  z,  B.  Crangon  nach  Weldon  (F.  1892), 
Homarus  nach  Bumpus  (F.  1891)  und  Herrick  (F.  1895),  Gebia 
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nach  BuTSCHiNSKY  (F.  1894),  Steno pus  und  Alpheus  nach 
Brooks  und  Herrick  (F.  1892),  sowie  verscliiedene  von  Cano 
(F.  1892,  1893)  untersuchte  Formen  aus  dem  Verwandtschaftskreise 
der  Brachyuren,  um  aus  der  Fülle  der  Angaben  nur  einige 
hervorzuheben,  welche  im  Speciellen  Theile  dieses  Werkes  noch  keine 
Berücksichtigung  erfahren  haben. 

Bei  Maja  verrucosa  findet  sich  nach  Cano  eine  Zell- 
einwucherung,  welche  an  der  Oberfläche  durch  ein  seichtes  Grübchen 
gekennzeichnet  ist  (Fig.  233^).  Die  einwuchernden  Zellen  werden  zum 
Theil  zu  Mesodermzellen  und  breiten 
sich  unter  der  Embryonalanlage  aus 
(Fig.  233  B  mes),  zum  Theil  wandern 
sie  amöboid  in  den  Dotter  ein  (Fig. 
233  B  en).  Unter  den  letzteren  haben 
wir  zwei  Gruppen  zu  unterscheiden. 
Eine  Anzahl  von  amöboiden  Dotter- 
zellen bilden  zusammen  eine  Art  von 
Kugelschale,  welche  sich  immer  mehr 
und  mehr  der  Oberfläche  des  Dotters 
nähert   (Fig.   234  Ä)   und   schliesslich 
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Fig.  233. 


Fig.  234. 


Fig.  233.  Zwei  Medianschnitte  durch  Embryonen  von  Maja  verrucosa. 
(Schematisch  nach  Cano.) 

A  Gastrulastadium  (ygl.  Fig.  229),  B  Stadium  mit  Naupliusgliedmassen  (vgl. 
Fig.  231  A). 

h-p  Blastoporus,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  k  Kopflappen  (Augenanlagen),  wies  Meso- 
derm,  hd  Hinterdarm,  vd  Vorderdarm. 

Fig.  234.  Medianschnitte  durch  Embryonen  von  Maja  verrucosa.  (Schematisch 
nach  Cano.) 

A  Späteres  Naupliusstadium,  B  Stadium  mit  Anlage  der  beiden  Maxillen  (vgl. 
Flg.  231^). 

ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  en'  centrale  Entodermzellen,  h  Herzanlage,  hd  Hinter- 
darm, ms  Mesoderm,  og  Oberschlundganglion,  vd  Vorderdarm. 
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in  der  schon  geschilderten  Weise  unter  Ausbildung  von  secundären 
Dotterpyramiden  zur  Entwicklung  des  Mitteldarmepithels  führt 
(Fig.  234  jB  en).  Eine  Portion  von  Dotterzelleu  verbleibt  in  der 
Mitte,  wo  der  Dotter  frühzeitig  zu  einer  serumähnlichen  Masse  auf- 
gelöst wird.  Nach  Cano  nehmen  alle  Dotterzellen  an  der  Bildung 
des  Mitteldarmepithels  theil.  Die  in  der  Mitte  verbliebenen  würden 
dann  wahrscheinlich  zur  Bildung  der  ventralen  Entodermplatte  zu- 
sammentreten (en  in  Fig.  235),  welche  nach  erfolgtem  Durchbruch  der 
Proctodaeumeinstülpung  an  letztere  den  Anschluss  gewinnt.  Es  ist  nach 
den  Angaben  der  verschiedeneu  Autoren  nicht  ganz  leicht,  an  diesem 

durch  die  Abdominalanlage 
ziehenden,  nun  einheitlichen 
Darmrohre  den  vom  Procto- 
daeum  stammenden  ecto- 
v^ -.     '^^/^ß:T>r:-^Z^^~'~<:^^^  dermalen  Antheil  von  dem 

später  hinzugebildeten  ento- 
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dermalen  Theil  zu  trennen. 
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Flg.  235.  Medianschnitt  durch 
ein  späteres  Entwicklungsstadium 
von  Maja  verrucosa  mit 
entwickelten  Maxillarfussanlagen. 
(Schematisch  nach  Cako.) 

do  Nahrungsdotter,  en  Ento- 
derm,  h  Herzanlage,  hd  Hinter- 
darm ,  ms  Mesoderm,  og  Ober- 
schlundganglion,   vd   Vorderdarm.) 

Ueberhaupt  ist  an  der  Keimblätterbildung  der  Decapoden  Vieles 
noch  recht  unklar.  Nach  Gang  setzt  sich  die  Einwucherung  von  Zellen 
von  der  Stelle  des  ursprünglich  vorhandenen  Grübchens  bis  in  ver- 
hältnissmässig  späte  Stadien  fort.  Andere  Autoren,  so  Weldon  und 
Herrick,  geben  .an,  dass  die  Einwucherung  nach  dem  Verschwinden  des 
Grübchens  von  einer  in  seiner  Umgebung  auftretenden  Wucherungszone 
fortgesetzt  wird.  Letztere  wird  als  „Ventral  Plate"  bezeichnet  und 
unserem  Ermessen  nach  von  den  Thoracoabdominalanlagen  Reichbnbach's 
nicht  genügend  auseinander  gehalten.  Die  Art  des  Verschlusses  des 
Blastoporus,  wenn  man  überhaupt  bei  diesem  seichten  Grübchen  von 
einem  solchen  sprechen  will,  ist  in  vielen  Fällen  noch  nicht  genügend 
klargestellt. 

Unklar  ist  auch  die  erste  Entstehung  und  das  spätere  Schicksal 
der  Dotterzellen.  Herrick  unterscheidet  bei  Alp  heu  s  dreierlei  Dotter- 
zellen: 1)  primäre  Dotterzellen,  welche  schon  vor  der  Blastodermbildung 
durch  eine  Art  Delamination,  d.  h.  durch  Theilung  der  Blastomerenkerne 
mit  radiär  gestellten  Spindeln  nach  innen  abgegeben  werden  sollen, 
2)  Dotterzellen,  welche  durch  Einwucherung  von  dem  Gastrulagrübchen 
herkommen,  3)  solche,  welche  der  „Ventral  Plate"  entstammen.  Später 
sind  diese  drei  Arten  von  Dotterzellen,  welche  den  Dotter  unter  Aus- 
bildung einer  theilweisen  „secundären  Dotter  furchung"  durch- 
wandern, nicht  mehr  auseinanderzuhalten.  Ein  Theil  von  ihnen  scheint 
nur  als  Vitellophagen  zu  functioniren  und  zu  Grunde  zu  gehen,  wie  denn 
überhaupt  in  den  Schilderungen  Herrick's  Degenerationsvorgänge  eine 
beträchtliche,  noch  nicht  genügend  geklärte  Rolle  spielen.  Der  übrig- 
bleibende Theil  liefert  sodann  das  Mitteldarmepithel. 
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Recht  unbestimmt  lauten  auch  noch  die  Angaben  über  das  erste 
Auftreten  des  Mesoderms.  Bei  A s t a c u s  entstammt  es,  wie  wir  ge- 
sehen haben,  einer  bestimmten  Stelle  am  vorderen  Rande  des  Blastoporus. 
Ebenso  bei  Eupagurus  nach  P.  Mayer.  Andere  Angaben  verlegen 
seinen  Ursprung  in  weniger  bestimmter  Weise  an  die  Ränder  des  Blasto- 
porus oder  an  die  Seitenwände  der  Gastrulaeinstülpung.  Vielfach  scheint 
erst  später  an  der  einwuchernden  Zellmasse  eine  Sonderung  in  Mesoderm 
und  Entoderm  einzutreten.  Von  einer  Anordnung  des  Mesoderms  in 
paarige  Mesodermstreifen  und  einer  Ausbildung  von  Cölomsäckchen  ist 
nichts  zu  erkennen.  Ob  das  Mesoderm  zum  Theil  auch  vom  Ectoderm 
der  Keimscheibe  herkommen  kann,  wie  dies  für  die  Naupliusregion  des 
Embryos  angegeben  wurde,  scheint  uns  noch  zweifelhaft.  Es  würde 
diese  Partie  des  Mesoderms  dann  dem  früher  erwähnten  „larvalen 
Mesenchym"  zu  vergleichen  sein. 

Als  „secundäres  Mesoderm"  wurden  von  Reichenbach  in  der 
Mesodermanlage  von  Astacus  eigenthümliche ,  schaumig  aussehende 
Elemente  mit  mehreren  stark  tingirbaren  Kernen  bezeichnet,  welche  durch 
einen  Process  endogener  Zelltheilung  in  den  Zellen  des  Gastrulasäckchens 
und  zwar  in  der  ventralen  Wand  desselben  ihren  Ursprung  nehmen 
(Pig.  230  w).  Sie  verschwinden  später  und  wandeln  sich  vielleicht  in  Blut- 
körperchen um.  Hierher  gehören  offenbar  auch  die  Bilder  degenerirender 
Zellen,  welche  Heerick  schildert,  und  ähnliche  Angaben  haben  Ishikawa 
für  Atyephyra  und  Lebedinsky  für  E r i p h i a  gemacht.  Bumpus  er- 
kannte bei  Ho  mar  US  unter  der  Keimscheibe  schon  in  frühen  Stadien 
plasmatische  Nebelflecken  (Chromatin  nebulae)  und  Bläschen  (Plasma 
vesicles),  welche  chromidienartige,  stark  tingirbare  Körnchen  enthalten. 
Alle  diese  Bilder,  welche  offenbar  zur  Auflösung  der  Nahrungsdotter- 
massen in  irgend  einer  Beziehung  stehen,  bedürfen  noch  weiterer  Auf- 
klärung. 

d)  Formen  mit  Bildung  des  Mitteldarms  unter  Um- 
wach sung  des  Nahrungsd Otters  (Mysistypus). 

Diesem  Typus  sind  zuzurechnen:  Nebalia  nach  Butschinsky 
(F.  1897,  1900)  und  Robinson  (F.  1906),  Mysis  nach  Nusbaum 
(S.  1887)  und  Bergh  (1893),  Neomysis  nach  J.  Wagner  (F.  1896), 
Parapodopsis  nach  Butschinsky  (S  1890),  dieCumaceen  nach 
Butschinsky's  Untersuchungen  an  Iphinoe  (F  1893  und  1894),  die 
Isopoden  (nach  den  Untersuchungen  zahlreicher  Autoren,  von  denen 
hier  nur  Nusbaum  und  Mc  Murrich  genannt  seien),  und  schliesslich 
die  Amphipoden  [Pereyaslawzewa,  Rossijskaja-Koschewni- 
KOWA  (1896),  Bergh  (1892),  Della  Valle  (1893),  Cl.  Langenbeck 
(1898),  Heidecke  (1904)  u.  A.]. 

Im  Allgemeinen  lässt  sich  vielleicht  über  die  Formen  dieses 
Typus  Folgendes  zusammenfassend  aussprechen:  Characteristisch  ist 
zunächst  die  frühzeitige  Ausbildung  einer  Keimscheibe,  welche  ent- 
weder dadurch  zu  Stande  kommt,  dass  die  Furchungszellen  an  der 
Ventralseite  früher  die  Oberfläche  des  Keimes  erreichen,  als  in  den 
übrigen  Partien  des  Eies  (unser  Typus  II  b  p.  132)  oder  aber,  dass 
nach  erfolgter  Blastodermbildung  eine  Zusammenziehung  des  Blasto- 
derms  in  der  Gegend  der  späteren  Ventralseite  stattfindet,  wie  dies 
beispielsweise  bei  den  Isopoden  zu  beobachten  ist.  Die  Configuration 
der   Keimscheibe   ist  im   Allgemeinen   der  von   Astacus   (Fig.  228) 
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und  den  Decapoden  ziemlich  ähnlich.  Man  bemerkt  immer  die 
frühzeitige  Entwicklung  der  paarigen  Augenlappen  (K  in  Fig.  236), 
von  welchen  sich  als  Blastodermverdickungen  zwei  schräg  nach  hinten 
und  medianwärts  verlaufende  Streifen  verfolgen  lassen  (Fig.  236^). 
Sie  repräsentiren  den  vordersten  Theil  des  eigentlichen  Keimstreifs, 
d.  i.  die  Anlage  der  naupliaren  Region  des  Körpers,  während  die 
Anlage  von  Thorax  und  Abdomen,  wie  wir  sehen  werden,  später 
hinzugebildet  wird.  An  der  Stelle,  an  welcher  diese  beiden  Streifen 
hinten  zusammentreten,  findet  sich  die  Einwucherungsstelle  (MEn  in 
Fig.  236^),  von  welcher  die  Bildung  der  Keimblätter  ausgeht.  Die- 
selbe entspricht,  wie  bei  den  vorhergehenden  Typen,  dem  hintersten 
Ende  des  Keimstreifs.  Sie  liegt  etwas  hinter  der  später  sich  ent- 
wickelnden Proctodaeumseinstülpung,  also  hinter  der  Afteröffnung.   An 
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Fig.  236.  Zwei  Stadien  in  der  Entwicklung  des  Keimstreifs  von  Asellus  com-^ 
munis.     (Nacli  Mc  MURKICH.) 

In  .i  umgeben  die  ectodermalen  Teloblasten  T  in  hufeisenförmiger  Anordnung  die 
Einwucherungszone  des  Mesoentoderms  JZE"«.  In  £  ist  diese  Einwucherung  abgeschlossen. 
Man  erblickt  im  Oberflächenbilde  nur  noch  Ectodermzellen,  da  das  Mesoentoderm  in  die 
Tiefe  gerückt  ist.     Die  Reihe  der  ectodermalen  Teloblasten  ist  nun  gerade  gestreckt. 

cT  centraler  Teloblast,  liefert  den  sogenannten  Mittelstrang  ms,  K  Kopflappen 
(Augenanlagen),  LO  Anlagen  der  für  Asellus  characteristischen  Lateralorgane  oder  lappen- 
förmigen  Anhänge,  31En  Mesoentoderm,  ms  Mittelstrang,   T  ectodermale  Teloblasten. 


dieser  Stelle  findet  eine  solide  Einwucherung  statt,  durch  welche 
Entoderm  und  Mesoderm  in  die  Tiefe  versenkt  werden.  Diese  beiden 
Blätter  breiten  sich  sodann  unter  der  Keimscheibe  aus.  In  den  Dotter 
gelangen  nur  Vitellophagen,  d.  h.  amöboide  Elemente  (Energiden), 
welche  an  dem  Aufbau  des  Embryos  keinen  Antheil  nehmen.  Sie 
besorgen  die  Assimilation  des  Nahrungsdotters  und  gehen  später,  so 
wird  meist  angegeben,  zu  Grunde.  Möglicherweise  erhalten  sie  sich 
als  Blutkörperchen.  Daher  haben  manche  Autoren  die  Neigung,  die 
Vitellophagen  dem  Mesoderm  zuzurechnen  (so  z.  B.  Mc  Murrich). 
Wir  betrachten  sie  als  eine  abortive  Partie  des  Entoderms,  indem 
wir  unsere  Auffassung  auf  die  Verhältnisse  von  Astacus  stützen. 
Schon  bei  dieser  Form  war  angedeutet,  dass  die  dorsalen  und  seit- 
lichen Partien  des  entodermalen  Zellensäckchens  an  der  Verarbeitung 
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des  Nahnmgsdotters  hauptsächlich  betheiligt  sind.  Sie  würden  den 
Vitellophagen  unseres  vorliegenden  Typus  entsprechen.  Die  Zellen 
der  ventralen  Fläche  des  Entodermsäckchens  bei  Astacus,  welche 
keinen  Nahrungsdotter  aufnehmen,  entsprechen  der  eigentlichen  Ento- 
dermanlage  unserer  Formen.  Es  ist  also  bei  diesem  Typus  eine 
Sonderung,  welche  schon  bei  Astacus  und  bei  den  Decapoden  an- 
gedeutet war,  schärfer  zur  Ausbildung  gekommen.  Man  hat  hier 
zwei  getrennte  Entodermpartien  zu  unterscheiden:  1)  die  Vitello- 
phagen, welche  jedenfalls  an  der  Ausbildung  des  Mitteklarms  keinen 
Antheil  nehmen  und  2)  die  Entodermanlage  sensu  strictiori.  Letztere 
breitet  sich  unter  der  Keimscheibe  plattenförmig  aus  (l  in  Fig.  237 
und  238).     Sie   liefert   hauptsächlich   die  Anlage   der  Leberschläuche. 


/Tis 


Fig.  237. 


Fig.  238. 


'Fig.  237.     Etwas    seitlicher  Längsschnitt   durch   das  Naupliusstadium    von    Mysis. 
(Nach  NrSBAUM.)     Vgl.  Speeieller  Theil,  Fig.  245  C,  p.  353. 

a'  erste  Antenne,  a"  zweite  Antenne,  d  Nahrungsdotter,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm, 
k  Keimstreif,  l  Leberanlage,  7n(l  Mandibel,  og  Anlage  des  Ganglion  opticum. 

Fig.  238.  Querschnitt  durch  ein  etwas  älteres  Stadium  von  Mysis.   (Nach  Nüsbaum.) 
d  Nahrungsdotter,  ec  Ectoderm,  g  Bauchganglienkette,  l  Leberanlagen,  ms  Mesoderm. 


Denn,  wie  bei  den  vorhergehenden  Typen,  so  ist  auch  hier  der  grösste 
Theil  des  ganzen  Darmrohres  ectodermalen  Ursprungs,  indem  Stomo- 
daeum  und  Proctodaeum  nahe  aneinander  rücken,  und  nur  durch  ein 
kurzes  Mesenteron,  welches  die  Einmündungssteile  der  Leberschläuche 
trägt,  mit  einander  verbunden  werden.  Dementsprechend  werden  die 
Leberanlagen  bei  diesen  Formen  meist  recht  frühzeitig  entwickelt 
und  zwar  in  der  Form  paariger,  rinnenförmiger  Einkrümmungen  der 
Entodermplatte,  welche  nach  Mc  Murrich  der  Region  der  Maxillen 
entsprechen.  Während  sich  diese  Leberanlagen  zu  Schläuchen  um- 
bilden, wird  der  gesammte  Nahrungsdotter  von  der  Entodermplatte 
umwachsen.  Er  geräth  so  ins  Innere  des  Mitteldarms,  wo  er  schliess- 
lich zerfällt  und-  aufgesaugt  wird. 

23* 


346  Dritter  Abschnitt. 

Die  meisten  Autoren  erblicken  in  den  erwähnten  Rinnen  der  Ento- 
dermplatte  die  erste  Anlage  der  Leberschläuche.  Dagegen  sieht  Hei- 
decke (F.  1904)  in  ihnen  bei  Gammarus  locusta  nur  eine  provi- 
sorische Bildung,  gewissermassen  eine  durch  Wachsthumsprocesse  bedingte 
Einfaltung  der  Entodermplatte,  welche  später  verstreicht  und  durch  die 
in  der  Eolge  auftretenden  definitiven  Leberanlagen  ersetzt  wird. 

Nach  den  Angaben  der  meisten  Untersucher  wird  der  Dotter  schliess- 
lich vollständig  in  das  Mitteldarmsäckchen  aufgenommen  und  dort  resor- 
birt.  Doch  verbleibt  er  nach  Mo  Murrich  (F.  1895)  bei  Cymothoa 
in  der  Leibeshöhle,  um  dort  seinem  Zerfall  entgegenzugehen.  Es 
würden  sich  die  Verhältnisse  dieser  Form  an  die  bei  den  Cladoceren 
beobachteten  anschliessen.  Nach  Allem  erscheint  uns  diese  Angabe  recht 
zweifelhaft. 

Wir  haben  angegeben,  dass  die  Keimblätterbildung  sich  hier  durch 
Einwucherung  von  einer  bestimmten  Stelle  aus  vollzieht,  die  dann  dem 
Blastoporus  von  Astacus,  Palaemon  etc.  gleichzusetzen  wäre. 
Wir  werden  über  die  Processe  dieser  Sonderung  sofort  eingehender  be- 
richten. Hier  sei  nur  erwähnt,  dass  die  meisten  Untersucher  bei  den 
Amphipoden  nichts  von  einer  derartig  localisirten  Einwucherungs- 
stelle  beobachten  konnten.  Hier  wird  meist  angegeben,  dass  das  Ento- 
derm  mehr  diffus  durch  Einwanderung  einzelner  Zellen  aus  dem 
Blastoderm  des  Keimstreifs  entstehe  (Heidecke),  oder  durch  eine  Art 
Delamination  (Della  Valle),  indem  einzelne  Blastodermzellen  sich  mit 
radiär  gestellter  Spindel  theilen  und  so  ein  Theilproduct  ins  Innere  ab- 
gegeben wird  (Pereyaslawzewa,  Rossijskaya).  In  ähnlicher  Weise  soll 
später  auch  das  Mesoderm  gebildet  werden,  indem  einzelne  Zellen  des 
Ectoderms  besonders  in  den  Extremitätenanlagen  in  das  Innere  gelangen. 
Wir  halten  alle  diese  Angaben  für  zweifelhaft  und  revisionsbedürftig. 
Die  Schwierigkeiten  der  Untersuchung  sind  an  diesen  Objecten  wohl 
besonders  grosse.  Neuere  Angaben  stützen  die  Vermuthung,  dass  die 
Amphipoden  in  ihrer  embryonalen  Entwicklung  sich  eng  an  die  Iso- 
poden  anschliessen.  Clara  Langenbeck  (F.  1898)  hat  für  Micro- 
deutopus  eine  grosse  Uebereinstimmung  der  ersten  Stadien  mit  den 
von  Mc  Murrich  für  Isopoden  geschilderten  nachgewiesen  und  aus  den 
Untersuchungen  Bergh's,  welcher  die  wichtige  Entdeckung  machte,  dass 
der  Keimstreif  von  Gammarus  eine  characteristische  Drehung  erfährt, 
ersieht  man  eine  auffallende  Uebereinstimmung  im  Aufbau  des  Keim- 
streifs der  Amphipoden  und  Isopoden.  So  möchten  also  wohl  auch 
die  Processe  der  Keimblätterbildung  in  beiden  Gruppen  nach  jenem 
Typus  ablaufen,  den  wir  später  für  die  Isopoden  genauer  schildern 
werden.  In  der  That  giebt  Bergh  an,  dass,  wie  er  glaubt,  das  Ento- 
derm  bei  Gammarus  durch  Einwucherungen  von  Blastodermzellen  an 
einer  bestimmten  Stelle,  die  also  dem  Blastoporus  entsprechen  dürfte, 
entstehe. 

Bezüglich  der  Mesodermbilduug  sei  noch  eine  Bemerkung  bei- 
gefügt. Wir  müssen  hier  im  Allgemeinen  zwei  Partien  des  Meso- 
derms  unterscheiden:  1)  das  der  Naupliusregion  und  2)  das  der 
thoraco-abdominalen  oder  richtiger  der  postnaupliären  Region.  Das 
Letztere  entsteht,  wie  man  seit  Patten's  Befund  an  Cymothoa 
weiss,  durch  eine  characteristische  Zellsprossung  von  einer  an  dem 
hinteren  Ende  des  Keimstreifs  befindlichen  Teloblastenreihe.  Auch 
das  Mesoderm   der  Naupliusregion   soll   nach   Mc  Murrich   von   der 
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erwähnten  Einwucherungsstelle  aus  nach  vorne  rücken,  was  uns  ganz 
wahrscheinlich  klingt.  Doch  sei  hier  nur  kurz  darauf  hingewiesen, 
dass  es  nach  Nusbaum  bei  Mysis  sich  von  dem  Ectoderm  des 
Keimstreifs  abspalten  soll. 

Die  Mittheilungen  J.  Wagner's  (F.  1898)  über  die  Keimblätter- 
bildung von  Neo mysis  vulgaris  var.  b a  1 1 i c a  verdienen  besondere 
Beachtung.  Bei  dieser  Form  ist  die  Trennung  der  Entodermanlage 
in  zwei  functionell  und  örtlich  geschiedene  Theile:  Vitellophagen 
und  Mitteldarmanlage  weniger  scharf  ausgeprägt  und  ausserdem  er- 
innert sie  durch  die  vorübergehende  Ausbildung  secundärer  Dotter- 
pyramiden an  die  Verhältnisse  der  Formen  der  vorhergehenden  Typen, 
Auch  hier  beginnt  die  Keimblätterbildung  mit  der  Einwucherung 
einer  Zellgruppe  am  hinteren  Ende  des  primären  Keimstreifs.  Diese 
Zellgruppe  enthält  die  Entodermzellen  und  Urgenitalzellen,  welche 
aber  in  diesem  Stadium  von  den  ersteren  nicht  zu  unterscheiden  sind. 
Auch  Urmesodermzellen  werden  angegeben,  von  denen  wenigstens 
ein  Theil  des  Mesoderms  der  Naupliusregion  des  Keimstreifs  ent- 
stammt, während  ein  anderer  Theil  desselben  wahrscheinlich  von  der 
eiugewucherten  Zellmasse  geliefert  wird.  Alle  diese  Angaben  klingen 
etwas  unbestimmt.  Uns  interessiren  hier  vor  Allem  die  weiteren 
Schicksale  der  Entodermzellen.  Dieselben  vergrössern  sich,  indem 
sie  Dotterpartikelchen  in  sich  aufnehmen.  Es  kommt  zur  Ausbildung 
einer  sogenannten  Dottervacuole  in  ihrem  Inneren.  Sie  werden  auf 
diese  Weise  zu  sogenannten  „Dotterzellen"  umgewandelt  und  breiten 
sich  in  einer  Schicht  an  der  inneren  Fläche  des  Keimstreifs  aus. 
Wenn  in  späteren  Stadien  die  Anlage  des  caudalen  Abschnittes  des 
Embryos  sich  als  sogenannter  Schwanzhügel  erhebt,  so  wird  das 
Innere  desselben  vollständig  von  Dotterzellen  erfüllt.  Schliesslich 
wird  der  ganze  Nahrungsdotter  von  einer  oberflächlichen  Schicht  von 
Dotterzellen  umwachsen.  Die  letzteren  vergrössern  sich  durch  weitere 
Aufnahme  von  Dotterpartikelchen  immer  mehr  und  mehr  und  bilden 
dann  eine  Schicht  grösserer,  cubisch  geformter  Elemente,  welche  den 
secundären  D  otterpyrami  den  der  Decapoden  zu  vergleichen 
sind.  Dieselben  bestehen  zum  grössten  Theil  aus  den  aufgenommenen 
Dotterpartikelchen  ich  in  Fig.  239).  Nur  an  ihrem  distalen  Ende 
findet  sich  eine  Plasmaansammlung  mit  dem  Zellkern.  Ein  Theil 
dieser  Dotterzellen  geht  in  späterer  Zeit  jedenfalls  zu  Grunde.  Dass 
von  Dotterzellen  Blutkörperchen  geliefert  werden,  wie  Nusbaum  für 
Mysis  vermuthet  hatte,  stellt  J.  Wagner  in  Abrede.  Ein  anderer 
Theil  der  Dotterzellen  liefert  durch  interessante  Umwandlungsprocesse 
das  definitive  Mitteldarmepithel,  und  zwar  findet  diese  Umwandlung 
zunächst  an  zwei  Stellen  statt:  vorne,  wo  die  Stomodaeumeinstülpung 
an  die  Dotterzellenschicht  anstösst  und  hinten  an  der  Berührungs- 
stelle mit  der  Proctodaeumeinstülpung.  „Der  Beginn  der  Bildung 
des  Stomodaeum  und  des  Proctodaeum  dient  gleichsam  als  Impuls 
für  diesen  Process."  Er  vollzieht  sich  in  der  Weise,  dass  die  Dotter- 
zellen ihren  Dotterantheil  nach  innen  abstossen,  während  aus  ihrem 
plasmatischen,  kernhaltigen  Rest  eine  Mitteldarmepithelzelle  wird. 
Es  kommt  so  zur  Entstehung  einer  vorderen,  am  Stomodaeumende 
angeklebten  Entodermanlage  {en'  in  Fig.  239),  sowie  einer  ähnlichen 
hinteren,  am  inneren  Ende  des  Proctodaeums  {en"  in  Fig.  239). 
Diese  beiden  Entodermanlagen  vergrössern  sich  durch  Vermehrung 
ihrer  Zellen,   sowie   dadurch,   dass   sich  ihnen   an  ihrem  Rande  neue 
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Dotterzellen  anscliliessen.  Sie  wachsen  schliesslich  gegen  einander 
und  vereinigen  sich  zur  Bildung  einer  einheitlichen,  den  Dotter  um- 
hüllenden Mitteldarmanlage.  Inzwischen  ist  der  Dotter  allmählich 
seiner  Auflösung  entgegengeführt  worden.  Die  secundären  Dotter- 
pyramiden verlieren  ihre  Grenzen;  die  Dottermasse  wird  zu  einem 
Detritus  umgewandelt. 

Schon  frühzeitig,  noch  zu  einer  Zeit,  wenn  die  vordere  Entoderm- 
anlage  noch  verhältnissmässig  kleiu  ist,  vollzieht  sich  die  Ausbildung  der 
ersten  Anlage  der  Leberschläuche  in  Gestalt  zweier  hinterer  Auswüchse 
aus  der  vorderen  Entodermplatte,  welche  sich  rinnenartig  einfalten. 

iig.  239.  Embryo  von 
Neomysis  im  Längs- 
schnitt. Schematisch  nach 
J.  Wagner. 

do  Nahrungsdotter,  dz 
Dotterzelleu ,  en'  vorderer, 
en"  hinterer  Mitteldarmkeim, 
ex  Extremitätenanlagen  im 
Durchschnitt,  g  Bauchgaug- 
lienkette,  Iid  Hinterdarmein- 
stülpuug,  og  oberes  Schlund- 
ganglion ,  vd  Vorderdarm- 
^  einstülpung. 

Es  sei  hier  — 
nebenbei  —  darauf 
hingewiesen,  dass  die 
Ausbildung  des  Mit- 
teldarms nach  Peda- 
SCHENKO  bei  Ler- 
n  a  e  a  auf  ähnliche 
Weise  vor  sich  geht. 
Auch  bei  dieser  Form 
entsteht  am  Stomo- 
daeum  eine  vordere, 
am  Proctodaeum  eine 
hintere  Entoderm- 
platte ,  welche  sich 
später  vereinigen.  Nur 
wird  hier  das  Mittel- 
darmepjthel  nicht  von 
secundären  Dotter  Py- 
ramiden, sondern  von 
amöboiden,  im  Dotter 
zerstreuten  „Dotter- 
zellen" geliefert. 
Diese  Vorgänge  stellen  eine  interessante  Analogie  zu  den  Keim- 
blätterbildungsprocessen  der  Insecten  dar.  Wir  werden  noch  später 
darauf  zurückzukommen  haben. 

Wir  haben  in  den  vorhergehenden  Auseinandersetzungen  das 
erste  Auftreten  der  Einwucherungszone,  von  welcher  die  Keimblätter- 
bildung ausgeht,  noch  nicht  beschrieben.  Diese  Processe  sollen  jetzt 
eingehender  geschildert  werden  und  zwar  an  der  Hand  der  Mit- 
theilungen Mc  Murrich's  (F.  1895)  über  die  ersten  Entwicklungs- 
vorgänge im  Ei  der  Isopoden,  durch  welche  Mittheilungen  unsere 
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Kenntniss  des  vorliegenden  Gegenstandes  wesentlich  gefördert  wurde. 
Wir  werden  hierbei  in  Kurzem  auf  die  Furchung  zurückzukommen 
haben  und  bezüglich  der  späteren  Stadien  auch  auf  die  Art  der 
Entwicklung  des  Keimstreifs  eingehen  müssen.  Die  Furchung  zeigt 
Anklänge  an  die  determinativen  Formen. 

Mc  Murrich  hat  verschiedene  Isopoden  untersucht  (Jaera 
Asellus,  Porcellio,  Armadillidium,  Ligia,  Cymothoa  etc.). 

Wir  werfen  zunächst  einen  flüchtigen  Blick  auf  die  Furchungs- 
vorgänge  von  Jaera  und  bemerken  hierzu,  dass  die  Furchung  der 
übrigen  Formen  ganz  ähnlich  abläuft.  Die  Furchung  ist  eine  rein 
superficielle.  Wir  finden  dementsprechend  im  Stadium  8  acht  Zell- 
kerne mit  umgebendem  Plasmastern  im  Inneren  des  Dotters  (Fig.  240^). 


Fig.  240.     Furchuug  von  Jaera  marina.     (Nach  Mc  Mureich.) 
'    Ä  Stadium    8  Seitenansicht,   /'  oberer   Kranz    von    4  Furchungszellen,    /"    unterer 
Kranz  von  3  Furchungszellen,  D  Mutterzelle  der  VitelloiDhagen  am  vegetativen  Pol. 

J5  Stadium  16  vom  vegetativen  Pole,  die  beiden  Vitellophagen  vi  sind  von  7  Zellen 
umgeben. 

C  Dasselbe  Stadium    etwas   später;    es    finden    sich  nur  6  Zellen    im  Umkreise  der 
beiden  Vitellophagen  vi. 

Diese  8  Kerne  sind  an  dem  elliptischen  Ei  in  Kreisen  oder  Kränzen 
angeordnet.  Es  findet  sich  in  der  vorderen  Eihälfte  ein  Kranz  von 
4  „Furchungszellen"  (/"'),  ferner  in  der  hinteren  Eihälfte  ein  ähnlicher 
Kranz  von  3  Zellen  (/"")  und  schliesslich  nahe  am  hinteren  Pole  eine 
Zelle  D.  Letztere  liegt  nicht  genau  am  hinteren  Eipole,  sondern 
etwas  gegen  die  spätere  Ventralseite  verschoben.  Nebenbei  sei  er- 
wähnt, dass  die  ersten  Theilungen  der  Furchungskerne  in  der  Art, 
wie  die  Richtung  der  Spindeln  zu  einander  verschoben  wird,  gewisse 
Uebereinstimmungen  mit  der  spiraligen  Furchungsweise  der  Anne- 
liden erkennen  lässt.  Diese  Anklänge  verfolgen  wir  hier  nicht 
näher.  Bezüglich  des  späteren  Schicksals  der  8  Furchungszellen  des 
vorliegenden   Stadiums    sei  Folgendes   bemerkt:   die   Zelle  D   liefert 
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durch  spätere  Theilungen  die  Gruppe  der  Vitellophageu,  welche  au 
dem  Aufbau  des  Embryos  keinen  Antheil  nehmen.  Der  sie  umgebende 
Kranz  von  3  Zellen  kann  der  Hauptsache  nach  als  Mesoentodermanlage 
gelten,  während  aus  dem  vorderen  Kranze  von  4  Zellen  das  spätere 
Ectoderm  entwickelt  wird. 

Nun  theilen  sich  sämmtliche  8  Zellen,  wodurch  das  Stadium  16 
erreicht  wird  (Fig.  240  B  u.  C).  Wir  finden  nun  am  hinteren  Pole 
2  Vitellophagenzellen  (vi  in  Fig.  240  B  u.  C),  welche  von  einem 
Kranz  von  6 — 7  Zellen  umgeben  erscheinen.  Nach  der  Zellanordnung 
des  vorhergehenden  Stadiums  würden  wir  nur  6  Zellen  in  der  Um- 
gebung der  beiden  Vitellophagen  erwarten.  Da  sich  hier  nun  zu- 
nächst 7  Zellen  vorfinden  (Fig.  240  B),  so  muss  offenbar  eine  Zelle 
von    den    Descendenten    des    vorderen    Kranzes    eingewandert    sein. 


Fig.  241.    Spätere  Stadien  der  Furchung  von  J  a  e  r  a  m  a  r  i  n  a.    (Nach  Mc  MUEKICH.) 
.1  Stadium  32    von    der   Ventralseite,    B  Stadium  64    Seitenansicht,    C  das    nächst- 
folgende Stadium  in    der  Ansicht   vom  vegetativen  Pole,    Ec  Ectoderm,    l.en  sogenanntes 
Leberentoderm,  M  Mesoderm,  MEn  Mesoentoderm,  vi  Vitellophagen. 

Später  finden  wir  thatsächlich  nur  6  Zellen  (Fig.  240  C)  um  die 
beiden  Vitellophagen  gruppirt.  Doch  ist  Mc  Murrich  der  Ansicht, 
dass  nicht  die  secundär  eingewanderte  Zelle  wieder  zurückgewandert 
ist,  sondern  eine  Zelle,  welche  den  Abkömmlingen  des  ursprünglich 
dreizelligen  Kranzes  angehört.  Es  hat  also  zwischen  den  beiden 
Zellenkränzen  ein  Austausch  stattgefunden.  Diese  Verhältnisse  ent- 
ziehen sich  derzeit  noch  unserem  Verständnisse. 

Die  Anordnung  der  Zellen  am  hinteren  Eipole  fordert  den  Vergleich 
mit  den  Eingangs  (p.  326  u.  ff.)  beschriebenen  Fällen  determinativer 


VIII.  Capitel.    Keimblätterbildung. 


351 


Furchimg  heraus.  Hier  wie  dort  finden  wir  2  centrale  Zellen  (hier 
Vitellophagen),  umgeben  von  einem  Kranz  von  6  Zellen,  welche  hier 
Mesoderm  und  Entoderm  zu  liefern  haben. 

Im  Stadium  32  (Fig.  241  Ä),  welches  durch  nochmalige  Theilung 
aller  Zellen  erreicht  wird,  treten  zum  ersten  Male  Zellgrenzen  zwischen 
den  nun  an  die  Oberfläche  getretenen  Elementen  auf.  Die  Zellen 
unterscheiden  sich  an  den  gefärbten  Präparaten  nun  schon  deutlich 
nach  Gruppen.  Die  16  Ectodermzellen  (Ec)  der  vorderen  Eihälfte 
sind  blasser.  Sie  stossen  an  einen  Kranz  von  12  dunkler  gefärbten 
Zellen  (MEn),  welche  die  Anlage  des  Mesoentoderms  repräsentiren 
und  die  4  hellen,  kleinkernigen  Vitellophageuzellen  (vi  in  Fig.  241) 
umschliessen. 

Im  nächsten  Stadium  haben  sich  wieder  sämmtliche  Zellen  ge- 
theilt  (Fig.  241  B).  Wir  finden  nun  8  Vitellophagen  (vi),  2  Kränze 
von  je  12  Zellen  der  Mesoentodermanlage  (MEn)  und  32  Ectoderm- 
zellen, im  Ganzen  64  Zellen. 


Len 


Fig.  242.     Spätere  Entwicklungsstadien  von  Jaera  marina.     (Nach  Mc  MüRRlCH.) 
A    Mit    beginnender    Concentration    gegen    die    ventrale    Fläche,    Ansicht    von    der 
Ventralseite,    £  dasselbe  Stadium    von  der  dorsalen  Seite,    C  späteres  Stadium    mit   voll- 
endeter   Concentration,    von    der   Ventralseite    gesehen.      Ec   Ectoderm,    l.en   sogenanntes 
Leberentoderm,  3f  Mesoderm,  t't  Vitellophagen. 


Von  nun  an  theilen  sich  die  Vitellophagen  für  längere  Zeit  nicht 
mehr.  Daher  besteht  das  nächste  Stadium  aus  nur  120  Zellen,  indem 
alle  übrigen  Zellen  der  Theilung  unterliegen.  Unter  diesen  Theilungen 
interessiert  besonders  die  in  Fig.  241  C  abgebildete  des  inneren 
Kranzes  der  Zellen  des  meso-entodermalen  Gürtels.  Man  sieht,  dass 
eine  Zelle  dieses  Kranzes  (l.en)  schräg  getheilt  wird,  derart,  dass  die 
eine  Tochterzelle  mehr  nach  innen  abrückt.  Mc  Murrich  erblickt 
in  dieser  Zelle  die  Mutterzelle  der  späteren  eigentlichen  Entoderm- 
anlage,  des  „Leberentoderms",  wie  er  es  bezeichnet,  weil  aus  dem 
Entoderm  hauptsächlich  die  Leberanlage  hervorgeht. 

Von  den  nun  weiter  folgenden  Processen  sei  nur  Folgendes  er- 
wähnt. Die  Zellen,  welche  nun  durch  den  inzwischen  eingetretenen 
Process  superficialer  Abfurchung  zu  Blastodermzellen  geworden  sind, 
fahren  fort,  sich  durch  Theilung  zu  vermehren.  Gleichzeitig  entwickelt 
sich  die  Keimscheibe  durch  einen  Process  der  Concentration,  der 
dadurch  zu  Stande  kommt,  dass  die  Ectodermzellen  der  Dorsalseite 
sich   ausbreiten,    während    die    Entodermzellen    an    der  Ventralseite 
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näher  zusammenrücken  (Fig.  242  u.  243).  Auch  die  Zellen  des  meso- 
entodermalen  Gürtels  rücken  an  die  Ventralseite.  Daher  wird  dieser 
Gürtel  an  der  Dorsalseite  verschmälert  und  schliesslich  durchbrochen 
{M  in  Fig.  242  B).  Indem  die  Mesoentodermanlage  immer  mehr  und 
mehr  nach  der  Ventralseite  rückt,  wird  sie  zum  Schluss  zu  einer 
rundlich  umgrenzten  Zellplatte,  welche  nun  schon  mehrschichtig  wird, 
indem  einzelne  Zellen  dieser  Anlage  unter  die  übrigen  in  die  Tiefe 
zu  rücken  beginnen.  Es  beginnt  hiermit  der  Einwucherungsprocess. 
Auch  die  Vitellophagen  treten  sodann  ins  Innere  des  Nahrungsdotters. 
Vor  der  Region  der  einwuchernden  Mesoeutodermzone  breitet  sich 
der  ectodermale  Antheil  der  Keimscheibe  aus  (Fig.  243).  Derselbe 
zeigt  vorne  schon  frühzeitig  eine  Theilung  in  2  bogenförmig  um- 
randete Lappen  (Je),  in  denen  wir  die  ersten  Anlagen  der  späteren 
Augenlappen  zu  erblicken  haben.  Nach  hinten  grenzt  die  ectodermale 
Platte  halbkreisförmig  an  die  Mesoentodermplatte.  Jene  Ectoderm- 
zellen,  welche  diesen  mit  seiner  Concavität  nach  hinten  gerichteten 
Halbkreis  zusammensetzen,  sind  bei  Jaera  Anfangs  nicht  besonders 
ausgezeichnet.  Doch  kommt  ihnen  insofern  eine  Bedeutung  zu,  als 
sie  eine  Reihe  von  Teloblasten  repräsentiren  (T  in  Fig.  243  A),  welche 
durch  Zellsprossung  das  regelmässig  angeordnete  Ectoderm  der  post- 
naupliaren  Region  des  Keimstreifs  produciren. 


/■"•••;.■■ 
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Fig.  243.  Zwei  Stadien  in  der  Entwicklung  des  Keimstreifs  von  Jaera  marin  a. 
(Nach  Mc  Murrich.) 

In  A  erblickt  man  als  centrale  graue  Partie  die  durchscheinende,  nun  schon  in  die 
Tiefe  gerückte  Mesoentodermmasse.  Fig.  B  zeigt  nur  das  Vorderende  des  Keimstreifs. 
X  Augenlappen,   T  ectodermale  Teloblasten. 

In  einem  späteren  Stadium  ist  die  ganze  mesoentodermale  An- 
lage und  die  Gruppe  der  Vitellophagen  von  Ectoderm  überwachsen. 
Dieser  Process  scheint  sich  derart  zu  vollziehen,  dass  die  Zellen  des 
Mesoentoderms  activ  ins  Innere  wandern  und  gleichzeitig  von  dem 
nach  hinten  vorrückenden  Hinterrand  der  Ectodermplatte  überschoben 
werden.  Hierbei  verliert  die  Teloblastenreihe  des  Ectoderms  ihren 
halbkreisförmigen  Umriss  und  wird  nun  zu  einer  den  Keimstreif 
nach  hinten  abschliessenden  Querreihe  (T  in  Fig.  243).  Eine  Gruppe 
von  Ectodermzellen  hinter  dieser  Keim-  oder  Knospuugszone  muss 
als  Anlage  des  Telsons  und  des  Proctodaeums  gedeutet  werden.  Am 
Ectoderm  des  Keimstreifs  unterscheiden  wir  nun  folgende  Gruppen: 
Vorne  die  beiden  Augenlappen  (k),  welche  durch  eine  ectodermale 
Querbrücke   mit  einander   verbunden   sind   und    sich   nach  hinten   in 
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zwei  schräg  gegen  die  Meclianliuie  convergirende  Zellstreifen  fort- 
setzen (Fig.  243  B),  in  deren  Bereich  die  Zellen  eine  unregelmässige 
Anordnung  zeigen.  Es  ist  dies  die  Anlage  der  naupliaren  Region  des 
Keimstreifs,  in  welcher  nun  bald  die  Antennenpaare  und  die  Man- 
dibeln  hervorsprosseu.  Dieser  Keimstreifregion  ist  weiter  hinten  eine 
gestreckte  Partie  angeschlossen,  in  welcher  die  Ectodermzelleu  (ebenso 
wie  die  darunter  liegenden  Mesodermzellen)  ungemein  regelmässig 
augeordnet  erscheinen.  Dieser  Abschnitt  des  Keimstreifs,  der  durch 
Hinzubildung  neuer  Zellen  von  der  oben  erwähnten  Teloblastenzone 
aus  immerfort  sich  verlängert,  stellt  die  Anlage  aller  hinter  dem  Man- 
dibularsegment  folgenden  Körpersegmente,  also  die  postnaupliare 
Region  des  Keimstreifs  dar.  Er  liefert  die  Segmente  der  beiden 
Maxillenpaare,  sowie  die  der  Thoracoabdominalregion. 


Ä. 
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Fig".  244.  Zwei  Keimscheiben  von  Asellus  communis.  (Schematisch  nach 
Mc   MüKRICH.) 

A  jüngstes  Stadium,  B  etwas  älteres  Stadium.  3IEn  Mesoentoderm,  T  ectodermale 
Teloblasten,  cT  centraler  Teloblast,  vi  Vitelloi^hagen. 

Es  wird  vielleicht  dienlich  sein,  wenn  wir  auch  über  die  erste 
Entwicklung  des  Keimstreifs  von  Asellus  communis  nach  den  An- 
gaben Mc  Murrich's  kurz  berichten.  Die  Furchung  dieser  Form 
ist  der  von  Jaera  ungemein  ähnlich.  Doch  ist  das  Schicksal  der 
Elastomeren  ein  verschiedenes.  Von  den  beiden  D-Zellen  des 
Stadiums  16,  den  beiden  „centralen"  Zellen  von  Jaera  vergleichbar, 
soll  hier  die  eine  noch  Ectoderm  liefern,  während  die  andere  die 
ganze  Mesoeutodermanlage  und  die  Gruppe  der  Vitellophagen  producirt. 
Diese  Angaben  können  vielleicht  noch  als  etwas  zweifelhaft  betrachtet 
werden,  da  für  diese  Form  die  Zellfolgen  nicht  mit  aller  wünschens- 
werten Vollständigkeit  verfolgt  werden  konnten.  Es  sei  noch  erwähnt, 
dass  bei  dieser  Form  die  Gruppe  der  Vitellophagen  sich  in  keiner 
Weise  von  den  mesoentodermalen  Zellen  unterscheidet.  Die  ganze 
zur  Einwucherung  bestimmte  Gruppe  besteht  hier  aus  Zellen  gleicher 
Grösse  und  Beschaffenheit. 

Nach  erfolgter  Blastodermbildung  und  vollzogener  Concentration 
der  Keimscheibe  erkennt  Mc  Murrich  an  den  jüngsten  Stadien 
folgende  Zellgruppirung  (Fig.  244  J.).     In  der  Mitte  der  Keimscheibe 
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fand  sich  eine  Gruppe  von  ca.  8  sich  etwas  dunkler  färbenden  Vitello- 
phagen  (vi).  Vor  ihnen  findet  sich  eine  quere  Reihe  von  6  etwas 
kleineren  Zellen  (MEn),  welche  wahrscheinlich  die  mesoentodermale 
Gruppe  repräsentiren. 

In  einem  etwas  älteren  Stadium  (Fig.  244  B)  erkennt  man  die 
Vitellophagengruppe  (vi),  welche  von  der  halbmondförmigen  Reihe 
der  mesoentodermalen  Zellen  (MEn)  vorne  umfasst  wird.  Letztere 
besteht  nun  aus  ungefähr  14  (?)  Zellen.  Unter  den  angrenzenden 
Ectodermzellen  sind  11  in  einem  Bogen  die  mesoentodermale  Anlage 
umgreifende  Zellen  (T  in  Fig.  244  B)  'offenbar  als  die  ersten  auf- 
tretenden  ectodermalen  Teloblasten   der  Keimzone  für  das  Ectoderm 


der   metanaupliaren 


Region 


zu   betrachten. 


MEn- 


vv 


Wir  unterscheiden  an 
dieser  Gruppe  eine 
centrale  Zelle  {cT) 
und  zwei 
Gruppen 
5  Zellen. 


seitliche 
je 


von 


Fig-,  245.  Keimscheibe 
von  Asellus  communis, 
späteres  Stadium.  (Schema- 
tisch   nach    Mc   MuRRiCH.) 

cT  centraler,  ectoder- 
maler  Teloblast,  31En  Meso- 
entoderm,  j^eT  mesodermale 
Teloblasten,  T  ectodermale 
Teloblasten,  vi  Vitellopha- 
gen.  In  der  Mitte  der  Keim- 
scheibe eine  grübchenförm  ige 
Einsenkung. 


In  einem  nun  folgenden  Stadium  (Fig.  245)  beginnt  die  Ein- 
wucherung  der  mesoentodermalen  Zellen  und  der  Vitellophagen.  Es 
besteht  diese  ganze  Gruppe  nun  aus  dichtgedrängten,  bereits  mehr- 
schichtig angeordneten  Zellen,  welche  im  Centrum  ein  seichtes  Grüb- 
chen als  centrale  Einwucherungsstelle  erkennen  lassen.  Wir  bemerken 
am  vorderen  Rande  dieser  Gruppe  ungefähr  8  bogenförmig  an- 
geordnete Zellen  (meT),  welche  vermuthlich  die  mesodermalen  Telo- 
blasten, die  Mutterzellen  des  Mesoderms  der  metanaupliaren  Region 
des  Keimstreifs,  darstellen.  Der  vordere  Rand  des  Blastoporus  ist 
von  den  11  ectodermalen  Teloblasten  (T)  eingenommen.  Man  be- 
merkt, dass  rechts  und  links  die  5  lateralen  Ectoteloblasten  je  eine 
kleine  Zelle  nach  vorne  resp.  nach  den  Seiten  abgegeben  haben.  Es 
beginnt  sonach  schon  in  diesem  Stadium  die  Zellknospung  der  ecto- 
dermalen Zone. 

Ein  etwas  späteres  Stadium  (Fig.  246)  lässt  den  Bogen  der  ecto- 
dermalen  Teloblasten  ungemein  deutlich  erkennen.  Er  besteht  nun 
aus  der  centralen  Zelle  (cT),  welche  dazu  bestimmt  ist,  den  so- 
genannten Mittelstrang  zu  liefern.  Die  lateralen  Gruppen  (T)  be- 
stehen rechts  aus  10,  links  aus  11  Zellen.  Mc  Murrich  glaubt, 
dass  die  Vermehrung  dieser  Teloblasten  nicht  durch  transversale 
Theilung  der  früher  vorhandenen  5  Zellen  der  beiderseitigen  lateralen 
Gruppen,  sondern  durch  Angliederung  von  weiteren  Ectodermzellen 
vor  sich  gegangen   sei.     Diese  Teloblasten  beginnen  nun  schon  Zell- 
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reihen  nach  vorne  und  nach  den  Seiten  zu  produciren  und  liefern  so 
das  Ectoderra  der  metanaupliaren  Region  des  Keim  Streifs.  Letzterer 
setzt  sich  nach  vorne  in  zwei  kurze,  divergirende  Streifen  fort,  in 
deren  Bereiche  die  Zellen  unregelmässig  angeordnet  sind.  Es  sind 
dies  die  Ectodermpartien  der  naupliaren  Region,  welche  vorne  mit 
den  Augenlappen  {K)  abschliessen.  Von  einer  Querbrücke,  wie  bei 
Jaera,  ist  hier  nichts  zu  bemerken. 

Der  Halbkreis  der  ectodermalen  Teloblasten  uraschliesst  in  diesem 
Stadium  die  mesoentodermale  Zellplatte,  welche  durch  Einwucherung 
immer  mehr  in  die  Tiefe  versenkt  wird. 


\© 


Fig.  246.  Zwei  Stadien  in  der  Entwicklung  des  Keimstreifs  von  Asellus  com- 
munis. (Nach  Mc  MUKRICH.)  In  A  umgeben  die  ectodermalen  Teloblasten  T  in  huf- 
eisenförmiger Anordnung  die  Einwucherungszone  des  Mesoentoderms  3IEn.  In  B  ist  diese 
Einwucherung  abgeschlossen.  Man  erblicl^t  im  Oberflächenbilde  nur  noch  Ectodermzellen, 
da  das  Mesoentoderm  in  die  Tiefe  gerückt  ist.  Die  Reihe  der  ectodermalen  Teloblasten 
ist  nun  gerade  gestreckt. 

cT  centraler  Teloblast,  liefert  den  sogenannten  Mittelstrang  ms,  K  Augenanlagen, 
LO  Anlagen  der  für  Asellus  characteristischen  Lateralorgaue  oder  lappenförmigen  Anhänge, 
MEn  Mesoentoderm,  ms  Mittelstrang,   T  ectodei'male  Teloblasten. 

Letzterer  Process  erscheint  in  dem  folgenden  Stadium  (Fig.  246  B) 
vollendet.  Von  Mesoentoderm  ist  bei  Betrachtung  der  äusseren  Ober- 
fläche des  Keimes  nichts  mehr  zu  bemerken.  In  Folge  dessen  hat 
die  ectodermale  Teloblasteureihe  (T)  nun  nicht  mehr  die  Form  eines 
Bogens,  sondern  sie  erscheint  als  Querreihe,  bestehend  aus  der 
centralen  Zelle  und  10  lateralen  Zellen  jederseits  angeordnet.  Der 
Keimstreif  hat  noch  dieselbe  Gestalt,  wie  im  vorhergehenden  Stadium; 
doch  erscheinen  seine  Regionen  durch  Zellvermehrung  gestreckter. 
Hinter  den  ectodermalen  Teloblasten  finden  sich  Ectodermzellen  in 
dichterer  Gruppirung:  die  Anlage  des  Ectoderms  des  Telsons  und 
des  Proctodaeums. 

Nun  noch  ein  paar  Worte  über  das  weitere  Anwachsen  des  Keim- 
streifs, der  ja  eigentlich  aus  zwei  Schichten:  dem  Ectoderm  und 
den  darunterliegenden  Mesodermzellen  besteht.  Es  scheint,  dass  schon 
frühzeitig,  während  der  Einwucherung  der  Mesodermzellen,  also  etwa 
im  Stadium  der  Fig.  246  Ä,  eine  Gruppe  von  Mesodermzellen  unter 
dem  Ectoderm  nach  vorne  geschoben   wird,   um  dort  in  Anfangs  un- 
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regelmässigerer  Gruppirimg  i)  das  Mesoclerm  der  naupliaren  Region 
des  Embryos  zu  liefern.  Wenigstens  nimmt  Mc  Murrich  für  das 
Mesoderm  der  Naupliusregion  diesen  Ursprung  an.  Es  wurde  aller- 
dings auch  angegeben,  dass  das  Mesoderm  dieser  Region  durch  eine 
Art  Delamination  von  dem  Ectoderm  dieser  Partien  herkommt  oder 
durch  diffuse  Zelleinwanderung  aus  dem  äusseren  Keimblatt  dieser 
Gegend,  Die  Beobachtungen  von  Nusbaum  an  Mysis  wären  hier 
zu  nennen ;  ebenso  die  oben  (p.  346)  erwähnten  verschiedentlichen 
Angaben  über  Mesodermbildung  am  Keimstreif  der  A  m  p  h  i  p  o  d  e  n. 
Mc  Murrich  konnte  sich  von  derartigen  Vorkommnissen  nicht  über- 
zeugen. Viel  regelmässiger  ist  der  Ursprung  und  die  Anordnung  des 
Mesoderms  in   der   metanaupliaren   Region   des  Keimstreifs.     Es  ist 

das  Verdienst  Patten's, 
auf     die     teloblastische 


A 


des 

Cy- 
auf- 
zu 


Fiff.  247. 


Ein  Stück  der  segmentbildenden  Zone 
des  Keimstreifs  von  Gymothoa.     (Nach  Patten.) 

A  medianer  Längsschnitt,  £  Innenansicht  des 
hinteren  Endes  des  Keimstreifs.  Rechts  sind  die  Zellen 
der  Mesodermschicht  in  der  Zeichnung  weggelassen. 
ec  Ectoderm,  ms  Mesoderm. 


Wachsthumsform 
Keimstreifs  von 
mothoa  zuerst 
merksam  gemach 
haben  (Fig.  247).  Später 
haben  Bergh  für  My- 
sis, Nusbaum  für  Li- 
g  i  a  und  0  n  i  s  c  u  s  und 
neuerdings  Mc  Murrich 
für  verschiedene  I  s  o  - 
p  0  d  e  n  -  Formen  diese 
Verhältnisse  untersucht. 
Es  finden  sich  am  hin- 
teren Ende  des  Keini- 
streifs  dieser  Formen 
unter  der  Quer  reihe 
ectodermaler  Teloblasten 
SUrmesodermzellen  oder 
mesodermale  Teloblasten 


m 


ungemein  regelmässi- 


ger Anordnung  (Fig.  247 
und  248).  Zwei  von 
diesen  Zellen  sind  der 
Medianlinie  genähert. 
Seitlich  folgen  in  etwas  weiterem  Abstände  je  3  Zellen,  die  unter 
einander  geringere  Abstände  haben,  als  die  Entfernung  dieser  Zell- 
gruppe von  den  beiden  medianen  Zellen  beträgt.  Diese  8  Zellen 
produciren  durch  fortgesetzte  Theilung  Querreihen  von  je  8  Zellen, 
welche  allmählich  weiter  nach  vorne 
repräsentirt  die  Mesodermanlage  eines 
weitere  Zelltheilungen  gehen  dann  aus 
gruppen  hervor:  eine  mediane  und  zwei 
gruppe  liefert  Mesodermmaterial  unter  der  x^nlage  der  Bauchganglien- 
kette, die  beiden  lateralen  Gruppen  produciren  die  Musculatur  und 
das  Bindegewebe  der  entsprechenden  Extremitätenanlage. 


rücken.  Jede  Querreihe 
Körpersegmentes.  Durch 
jeder  Querreihe  drei  Zell- 
laterale.    Die  mediane  Zell- 


1)  Später  ordnen  sich  diese  Zellen  zu  zwei  längsverlaufenden  Mesoderm  streifen, 
welche  —  wie  es  scheint  —  den  einzelnen  Segmenten  der  Naupliusregion  entsprechend, 
in  Gruppen  zerfallen. 
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Eine   ganz   ähnliche  teloblastische  Vermehrungsweise   zeigt   auch 
das  E Cloderm   der  metanaupliaren  Region   des   Keimstreifs,   wie   wir 
schon  oben   erwähnt  haben.     Hier  ist  aber  die  Zahl  der  Teloblasten 
und   ebenso   die  Zahl 
der    Querreihen    eine 
grössere.    Wir  erken- 
nen, wie  erwähnt,  eine 
centrale  Zelle,  welche 
den   Mittelstrang   lie- 
fert und  seitlich  etwa 
je  14  Teloblasten.  Mc 
Murrich  konnte  sich 
davon        tiberzeugen, 
dass    auf  jede   meso- 
dermale        Querreihe 

zwei  ectodermale 
Querreihen  entfallen. 
Mit  anderen  Worten : 
die  Anlage  jedes  Kör- 
persegmentes besteht 
im  Momente  ihrer  Ent- 
stehung aus  einer  me- 
sodermalen  und  zwei 
ectodermalen  Quer- 
reihen. Es  muss  sich 
sonach  jeder  ectoder- 
male Teloblast  in  der- 
selben Zeit  zweimal 
theilen,  während  die 
mesodermalen  Telo- 
blasten eine  Querreihe 
liefern.  Da  die  meta- 
naupliare  Region  des 
Keimstreifs  aus  2 
Maxillarsegmenten,  8 
der    pri- 


Segmenten 


Llgia. 


OlAl 

Figr.  248.     Hinteres  Ende  des  Keimstreifs  von 
(Nach  Mc  MuRKiCH.)     Mesodermzellen  dunkel. 

th"^ — th'  Anlage  des  3.-7.  Thoraxsegmentes,  aW- — ah^ 
Anlage  des  1. — 6.  Abdominalsegmeutes,  te  Telson,  ms  Mittel- 
strang, an  Analfeld. 


mären  Thoraxregion 
und  6  Abdomiualseg- 
menten  besteht ,  so 
müssen  die  mesoder- 
malen Teloblasten  sich 

16mal  und  die  ectodermalen  Teloblasten  32mal  theilen,  um  alle  diese 
Segmentanlagen  zu  liefern.  Nach  diesen  Theilungen  geben  sie  die 
teloblastische  Yermehrungsweise  auf  und  das  weitere  Anwachsen  des 
Keimstreifs  beruht  sodann  auf  gewöhnlicher  Zellvermehrung. 


B.  Arachnida. 


Die  Vorgänge  der  ersten  Entwicklung  und  der  Keimblätter- 
bildung bei  den  Arachniden  sind  kaum  minder  mannigfaltig  als 
in  der  Gruppe  der  Crustaceen.  Wir  haben  nicht  die  Absicht,  auf 
die  Einzelheiten  hier  näher  einzugehen,  sondern  wählen  nur  als 
Paradigma   die  Vorgänge,   wie   sie   sich  in   der   engeren  Gruppe  der 
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Araneiden  darstellen,  wobei  wir  uns  hauptsächlich  an  die  neueren 
Mittheilungen  von  Kishinouye  1890,  1894,  von  Schimkewitsch 
1906,  von  Th.  H.  Montgomery  1909  und  von  G.  Kautzsch  1909  und 
1910  halten  wollen.  Auf  das  in  anderen  Gruppen  der  Arachniden  sowie 
bei  Limulus  Beobachtete  wollen  wir  nur  in  der  Form  gelegentlicher 
Bemerkungen  eingehen. 

Bezüglich  der  Furchuug  des  Spinneneies  scheinen  die  Angaben 
von  MoRiN  (S.  1886,  1888),  auf  welche  wir  uns  oben  (p.  124)  be- 
zogen haben,  noch  immer  die  verlässlichsten  zu  sein.  Wir  haben 
be?  diesen  Vorgängen  zwei  Processe  auseinander  zu  halten:  1)  die 
eigentliche  Furchung  oder  Plasmatheilung  und  2)  die  Ausbildung  der 
sogenannten  Dotterrosetten,  welche  nicht  mit  wirklicher  Furchung 
verwechselt  werden  darf.  Was  die  Plasmatheilung  anbelangt,  so  ist 
sie  nur  in  einem  gewissen  mittleren  Abschnitte  der  Entwicklung  zu 
beobachten.  Zuerst  theilt  sich  nur  der  Furchungskern  in  2,  4  und 
8  mehr  central  gelegene  Kerne,  ohne  dass  gleichzeitig  eine  Plasma- 
theilung zu  beobachten  wäre  (Fig.  75  Ä,  p.  124).  Erst  im  Stadium 
mit  8  Kernen  setzt  eine  totale  Durchfurchuug  des  Dotters  unter  gleich- 
zeitiger Ausbildung  der  Furchungshöhle  ein  (Fig.  75  B).  Während 
sich  nun  die  Blastomeren  weiter  theilen,  rücken  ihre  Kerne  mehr 
und  mehr  nach  der  Oberfläche  (Fig.  75  C).  Sie  entwickeln  daselbst 
ein  gleichmässiges  Blastoderm,  während  die  dotterreicheu  centralen 
Partien  der  Blastomeren  (die  sogenannten  Dotterpyramiden)  abge- 
stossen  werden,  unter  einander  confluiren  und  schliesslich  auch  die 
Furchungshöhle  vollständig  erfüllen  (Fig.  75  D  u.  E).  Die  Furchung 
ist  also  Anfangs  vom  Stadium  8  an  eine  totale  und  wird  später  zu 
einer  superficiellen. 

Die  Dotterrosetten  haben  mit  der  Furchung  direct  nichts  zu 
thun.  Es  handelt  sich  um  eine  strahlig  radiäre  Anordnung  der 
Dotterelemente  um  die  einzelnen  Furchungskerne  als  Centrum.  Es 
können  sonach  derartige  rosettenförmige  Dottergruppirungen  schon 
anfangs  im  Stadium  mit  2,  4  und  8  Kernen  zu  bemerken  sein,  wenn 
das  Ei  noch  nicht  durchgefurcht  ist.  oder  aber  später  je  in  den 
einzelnen,  durch  totale  Furchung  von  einander  getrennten  Blastomeren. 

Wenn  die  Angaben  über  die  Furchungs Vorgänge  bei  den  Spinnen 
zum  Theil  noch  recht  mannigfaltige  sind,  so  mag  dies  daher  rühren, 
dass  manche  Vorgänge,  wie  die  Ausbildung  der  Dotterrosetten,  in  der 
That  bei  den  einzelnen  Gattungen  und  Arten  in  verschiedenem  Grade 
von  Deutlichkeit  entwickelt  sein  können.  Es  mag  sich  aber  auch  theil- 
weise  um  undeutliche  Bilder  in  Folge  von  Reagenzienwirkung  handeln. 
Es  scheinen    hier    die    Zellgrenzen    leicht    durch    Quellung   verwischt    zu 

werden   etc. 

Bei  Telyphonus  ist  die  Furchung  eine  totale  und  inäquale  — 
was  sonst  bei  Arthropoden  selten  vorkommt. 

In  der  Regel  vollzieht  sich  die  Bildung  des  Blastoderms  an  der 
ganzen  Oberfläche  des  Eies  gleichzeitig;  auch  scheinen  meist  alle 
Furchungskerne  zu  diesem  Zwecke  an  die  Oberfläche  zu  rücken. 

Von  dieser  letzteren  Angabe  macht  Agelena  labyrinthica  nach 
Kautzsch  insofern  eine  Ausnahme,  als  hier  schon  während  der  Blasto- 
dermbildung  einzelne  Furchungszellen,  gewissermassen  auf  halbem  Wege 
umkehrend,  wieder  in  den  Dotter  einwandern,  um  dort  zu  Vitellophagen 
zu  werden.     Sie  finden  sich  Anfangs  mehr  in  den  oberflächlichen  Dotter- 
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schichten.  Eine  derartige  Ausbildung  von  Dotterzellen  oder  Vitello- 
phagen  findet  bei  den  übrigen  Arachniden  nach  erfolgter  Blastoderm- 
bildung  statt,  indem  einzelne  Blastodermzellen  in  den  Dotter  einwandern, 
um  zu  Dotterzellen  zu  werden. 

Ebenso  wie  bei  Agelena  labyrinthica  bleiben  auch  bei  den 
Phalangiden  (Phalangiumcornutum  nach  Schimkewitsch)  schon 
während  der  Blastodermbildung  einzelne  Zellen  als  Vitellophagen  im 
Dotter  zurück,  ohne  überhaupt  vorher  an  die  Oberfläche  getreten  zu  sein. 

Die  nächste  zu  beobachtende  Veränderung  besteht  in  einer  ungleich- 
massigen  Ausbildung  des  Blastoderms,  welches  sich  entsprechend  der 
späteren  Ventralseite,  wo  sich  die  Anlage  des  Keimstreifs  entwickeln 
wird,  verdickt,  während  es  an  den  übrigen  Stellen  dünner  wird 
(Fig.  lö  E,  p.  124).  Die  verdickte  Partie  kann  als  Ventral  platte 
(ventral  plate)  bezeichnet  werden,  und  ihr  entspricht  nicht  selten  eine 
vorübergehende  Abflachung  der  Keimesoberfläche.  Die  Entstehung 
dieser  nur  unscharf  abgegrenzten  Verdickung  ist  auf  zwei  Processe 
zurückzuführen:  1)  auf  eine  vermehrte  Theilung  der  Blastodermzellen 
in  diesem  Bereiche  und  2)  auf  eine  nach  dieser  Richtung  sich  voll- 
ziehende Contraction  oder  Zusammenziehung  des  Blastoderms,  welche 
zur  Folge  hat,  dass  das  Blastoderm  der  dorsalen  Seite  später  ausser- 
ordentlich verdünnt  erscheint.  Solche  Contractionsvorgänge  haben 
wir  oben  z.  B.  für  die  Isopoden  erwähnt.  Sie  scheinen  überhaupt 
bei  der  Keimstreifbildung  der  Arthropoden  nicht  selten  vorzukommen. 

Es  treten  nun  im  Bereiche  der  erwähnten  verdickten  ventralen 
Blastodermzone  zwei  Einwucherungsstellen  (Fig.  249  q  u.  Cg)  auf, 
welche  sich  am  Oberflächenbilde  als  rundliche  weisse  Stellen  oder 
Flecke  kennzeichnen  und  welche  wir  als  1.  und  2.  C  u  m  u  1  u  s 
(nach  Kautzsch)  oder  nach  Montgomery  als  Cumulus  anterior 
und  posterior  bezeichnen  w^ollen.  Diese  Flecken  kennzeichnen  uns 
die  Stellen,  in  deren  Bereiche  das  Blastoderm  durch  Zellein Wucherung 
mehrschichtig  wird. 

Der  erste  Cumulus  (cumulus  anterior  nach  Montgomery, 
primary  thickening  nach  Kishinouye,  c^  Fig.  249)  ragt  nicht  hügel- 
artig über  die  Oberfläche  des  Keimes  hervor.  Er  ist  undeutlich  be- 
grenzt und  breitet  sich  im  Verlaufe  der  weiteren  Entwicklung  immer 
mehr  über  die  Oberfläche  des  Eies  aus.  Er  kennzeichnet  nach  der  An- 
sicht mancher  Autoren  das  spätere  Vorderende  des  Keimstreifs.  Der 
zweite  Cumulus  (cumulus  posterior  nach  Montgomery,  secondary 
thickening  nach  Kishionuye)  ist  ein  scharf  begrenzter,  rundlicher, 
über  die  Oberfläche  des  Keimes  hervorragender  Hügel  (Cg  Fig.  249), 
welcher  dem  späteren  Hinterende  des  Keimstreifs  entsprechen  soll.  Es 
ist  dies  jene  Bildung,  welche  von  den  meisten  Autoren  (Claparede, 
Balfour,  Morin,  Schimkewitsch  u.  A.)  als  Cumulus  primiti- 
vus  des  Spinnenembryos  beschrieben  worden  ist. 

Die  beiden  Cumuli  sind  als  auseinandergerückte  Theile  einer 
ursprünglich  einheitlichen  Wucherungszone  zu  betrachten.  Nach 
Kishinouye  und  Kautzsch  erkennt  man  zunächst  ungefähr  in  der 
Mitte  der  verdickten  Ventralplatte  einen  rundlichen  Fleck  (den  ersten 
Cumulus  Fig.  249  Ä),  von  welchem  bald  nach  hinten  wie  ein  kleiner 
Auswuchs  die  Anlage  des  zweiten  Cumulus  (Cg  Fig.  249  B)  hervor- 
knospt. Die  beiden  Cumuli  rücken  nun  immer  mehr  auseinander, 
bleiben  aber  zunächst  noch  durch  einen  medianen  Strang  mit  einander 
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verbunden  (Fig.  249  C).  Während  der  erste  Cumulus  sich  immer 
mehr  und  mehr  ausbreitet  und  undeutlicher  wird,  bleibt  der  zweite 
Cumulus  schärfer  begrenzt,  auch  nachdem  sich  seine  Verbindung  mit 
dem  ersten  Cumulus  unterbrochen  hat  (Fig.  249  D).  Die  beiden 
Cumuli  werden  schliesslich  undeutlich  und  verschwinden,  bevor  eine 
Spur  des  ersten  Auftretens  des  segmentirten  Keimstreifs  zu  be- 
merken ist. 

An  Schnitten  erkennt  man,  wie  dies  schon  nach  den  Abbildungen 
von  MoRiN  (Fig.  250)  zu  schliessen  war,  dass  die  beiden  Cumuli 
sammt  dem  sie  verbindenden  Streifen  eine  Wucherungszone  darstellen, 
von  welcher  aus  ein  sogenanntes  unteres  Blatt,  die  gemeinsame  An- 
lage von  Mesoderm  und  Entoderm,  angelegt  wird.   Dieses  untere  Blatt 
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Fiü:.  249.     Oberflächenansichten  von  Agelena  labyrinthica    in  4  aufeinander 
folgenden  Stadien.     (Nach  Kautzsch.) 

c^  erster  Cumulus,  c^  zweiter  Cumulus. 

breitet  sich  unter  dem  Ectoderm  aus  und  liefert  auf  diese  Weise  die 
mesodermalen  Bildungen  des  Keimstreifs.  Es  liefert  aber  auch  gleich- 
zeitig die  Mitteldarmanlage.  Nach  den  Angaben  von  Schimkewitsch 
und  MoNTGOMERY  sollte  man  meinen,  dass  die  Vitellophagen  mit  der 
Entstehung  der  Mitteldarmanlage  nichts  zu  thun  haben,  sondern  zu 
Grunde  gehen,  ohne  sich  am  Aufbau  des  Embryos  weiter  zu  be- 
theiligen. Dies  Verhalten  würde  mit  dem  sonst  bei  den  Arthropoden 
vielfach  zu  beobachtenden  in  guter  Uebereinstimmung  stehen.  Aller- 
dings glaubte  noch  Kishinouye,  dass  das  Mitteldarmepithel  von  den 
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Dotterzellen  aus  geliefert  werde,  und  auch  Kautzsch  konnte  sich  von 
der  Scheidung  in  Entodermzellen  und  Vitellophagen  nicht  überzeugen. 
Was  die  Dotterzellen  oder  Vitellophagen  anbelangt  (ds  in  Fig.  250 
und  251),  von  denen  Schimkewitsch  und  Montgomery  annehmen, 
dass  sie  sich  nicht  weiter  am  Aufbau  des  Embryos  betheiligen,  so 
haben  sie  einen  verschiedenen  Ursprung.  Zunächst  entstehen  sie  bald 
nach  vollendeter  Ausbildung  des  Blastoderms  durch  Einwanderung  von 
Zellen  an  beliebigen  Stellen  der  Oberfläche,  ferner  nach  Bildung  des 
unteren  Blattes  durch  Einwanderung  einzelner  Zellen  dieser  Formation 
in  den  Dotter.  Nach  Montgomery  soll  hauptsächlich  der  zweite  Cu- 
mulus  reichlich  Dotterzellen  produciren.  Schliesslich  spricht  Schimke- 
witsch von  einem  in  späteren  Stadien  zu  beobachtenden  Auftreten 
mesodermaler  Phagocyten,  die  offenbar  von  den  eigentlichen  Vitello- 
phagen zu  trennen  sind. 


-C.'l 


Fig.  250.  A  und  B  Schnitte  diirch  Eier  von  Pholeus  phalangoides  im 
Stadium  der  Keimblätterbildung.     (Nach  MORIN.) 

cj)  zweiter  Cumulus,  d  Dotter,  dz  Dotterzellen,  e  Einwucherungsstelle  des  ersten 
Cumulus. 

Im  Uebrigen  ist  so  ziemlich  Alles  bezüglich  der  beiden  Cumuli  noch 
im  Unklaren:  sowohl  die  Art  ihrer  Entstehung,  ihre  Bedeutung,  ihr 
späteres  Schicksal  und  ihre  Orientirung.  Während  wir  nach  Kishinouye 
und  Kautzsch  die  beiden  Cumuli  als  auseinanderrückende  Theile  einer 
ursprünglich  einheitlichen  Wucherungszone  betrachten,  lassen  sie  Schimke- 
witsch und  Montgomery  von  Anfang  an  als  getrennte  Bildungen  auf- 
treten, die  erst  später  mit  einander  confluiren. 

Ueber  die  Art  der  Entstehung  des  unteren  Blattes  sind  die  Angaben 
auch  recht  mannigfaltig.  Kautzsch  nimmt  überall  nur  solide  Einwucherung 
an  und  vermuthet,  dass  auch  ausserhalb  der  Cumuli  an  der  Ventralplatte 
durch  gelegentliche  Einwucherung  Mesodermzellen  (oder  Dotterzellen?) 
gebildet  werden.  Nach  Montgomery  findet  sich  bei  Theridium  im 
ersten  Cumulus  eine  säckchenförmige  Einstülpung.  Nach  Schimkewitsch 
sind  bei  Agroeca  die  beiden  Cumuli  durch  eine  Einwucheriingszone 
mit  medianer  Furche  mit  einander  in  Verbindung  gesetzt.  Bei  Tely- 
phonus  findet  sich  nach  demselben  Autor  im  Bereiche  des  ersten 
Cumulus  (sogenannter  vorderer  Fleck)  ein  rundliches  Grübchen.  Dieser 
vordere  Fleck  scheint  bei  den  Phalangiden  recht  undeutlich  ent- 
wickelt zu  sein  und  bei  den  Milben  findet  sich  nach  den  Untersuchungen 
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von  J.  Wagner  an  Ixodes  überhaupt  nur  eine  einzige  Einwucherungs- 
stelle,  in  welcher  wir  vielleicht  den  verschmolzenen  ersten  und  zweiten 
Cumulus  zu  erblicken  haben. 

Auch  die  Beziehungen  der  Orientirung  der  beiden  Cumuli  in  Hin- 
sicht auf  die  spätere  Lage  des  Keimstreifs  können  noch  durchaus  nicht 
als  klargestellt  gelten.  Wir  haben  uns  hier  mit  Rücksicht  auf  das  bei 
anderen  Arthropoden  zu  beobachtende  —  allerdings  ziemlich  willkür- 
lich —  an  die  Angaben  von  Balfoub  und  Montgomery  angeschlossen. 
Es  ist  jedenfalls  naheliegend,  dass  die  Verbindungslinie  der  beiden  Cumuli 
in  Fig.  249  C  der  ventralen  Medianlinie  des  Keimstreifs  entspricht.  In 
diesem  Falle  ist  es  dann  wahrscheinlich,  dass  wir  in  den  sich  verbreitenden 
Theilen  des  ersten  Cumulus  die  Anlagen  der  Kopflappen  zu  erblicken 
haben,  während  der  zweite  Cumulus  dem  späteren  Hinterende  entspricht. 
Gerade  bezüglich  dieses  Punktes  konnte  Kishonouye  keine  sichere  Ueber- 
zeugung  gewinnen,  und  Kautzsch  leugnet  geradezu  das  Bestehen  irgend 
welcher  bestimmter  Relation  zwischen  der  Lage  der  Cumuli  und  des 
späteren  Keimstreifs.  Kautzsch  beruft  sich  hierbei  auf  folgendes  Experi- 
ment :  in  einer  Schale  mit  plastischer  Unterlage  wurden  Grübchen  gemacht 
und  in  jedes  Grübchen  ein  Ei  von  Agelena  eingebracht.  Wenn  dann 
die  beiden  Cumuli  sichtbar  waren,  wurden  sämmtliche  Eier  in  gleicher 
Weise  orientirt.  Die  Schale  blieb  nun  —  vor  Erschütterung  geschützt 
—  stehen,  und  als  die  Keimstreifanlage  sichtbar  wurde,  zeigte  sie  sich 
bei  den  verschiedenen  Eiern  ganz  verschieden  orientirt.  Ihre  Längsaxe 
zeigte  keine  konstante  Beziehung  zur  Verbindungslinie  der  beiden  Cumuli. 
Nach  der  gleichen  Richtung  können  vielleicht  auch  die  Resultate  ge- 
wisser Anstichsversuche  gedeutet  werden,  über  welche  Kautzsch  im  Arch. 
f.  Entw.-Mech.  1910  berichtet.  Es  ergiebt  nämlich  die  Entfernung  oder 
Verletzung  des  ersten  Cumulus  keinen  konstanten  Defect,  am  wenigsten 
am  Kopflappen. 

Die  beiden  Cumuli  scheinen  noch  vor  dem  Auftreten  der  Keimstreif- 
anlage spurlos  zu  verschwinden.  Es  wurde  zwar  von  Claparede  u.  A. 
angegeben,  dass  der  Primitivcumulus  (der  zweite  oder  hintere  Cumulus) 
sich  Ibei  manchen  Formen  als  ein  nach  dem  Erscheinen  des  Keimstreifs 
sich  erhaltendes,  dorsal  gelegenes  Knötchen  beobachten  lasse.  Es  scheint 
sich  um  eine  Verwechslung  mit  einem  bei  manchen  Spinnen  auftretenden 
Dorsalorgan  zu  handeln,  welches  mit  dem  Primitivcumulus  in  keiner 
genetischen  Beziehung  steht. 

lieber  die  späteren  Umbildungen  im  Spinneuembryo  hier  nur 
kurz  Folgendes:  In  jener  Entwicklungsperiode,  in  welcher  durch  den 
Einwucherungsprocess  im  Bereiche  der  Cumuli  eine  Zellanhäufung 
erzeugt  wurde  (Fig.  250),  besteht  der  Embryo  aus  folgenden  Schichten : 
1)  das  allgemeine  Blastoderm,  welches  von  nun  an  als  Ectoderm 
bezeichnet  werden  kann,  2)  das  durch  Einwucherung  erzeugte  untere 
Blatt  oder  die  gemeinsame  Anlage  von  Mesoderm  und  Entoderm  und 
3)  die  im  Dotter  befindlichen  Dotterzellen  oder  Vitellophagen.  Wir 
haben  bereits  erwähnt,  dass  die  letzteren  nach  den  Untersuchungen 
von  ScHiMKEWiTSCH  uud  MoNTGOMERY  au  dem  Aufbau  des  Embryos 
keinen  Antheil  nehmen,  sondern  nur  der  Verarbeitung  des  Dotters 
dienen.  Kautzsch  ist  allerdings  geneigt,  eine  wenigstens  theilweise 
Betheiligung  der  Dotterzellen  am  Aufbau  des  Embryos  anzunehmen. 
So  sollen  sie  z.  B.  zwischen  die  Zellen  des  Mesoderms  (der  somatischen 
oder   splanchnischen  Cölomsackwand)   eindringen   und  zu   Mesoderm- 
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Zellen  werden.  Diese  Angaben  verdienen  jedenfalls  noch  neuerliche 
Ueberprüfung.  Es  verdient  erwähnt  zu  werden,  dass  bei  den  Scor- 
pionen  nach  Brauer  die  Scheidung  von  Dotterzelleu  und  Embryonal- 
zellen eine  ganz  scharfe  ist  (vgl.  p,  134),  und  das  spricht  wohl  zu 
Gunsten  der  Angaben  von  Schimkewitsch  und  Montgomery,  nach 
denen  auch  die  Araneiden  sich  in  gleicher  Weise  verhalten. 


{Ol 


Flg.  251.  Querschnitt  durch  den  Thoraxabschnitt  des  Keimstreifs  von  Telyphonus 
caudatus.  Beginnende  Erhebung  der  Thoraxextremitäten.  In  diesen  Anlagen  ist  das 
Cölom  in  der  Entwicklung  begriffen,  doch  sind  die  Cölomsäcke  gegen  den  Dotter  noch 
offen.     (Nach  Schimkewitsch.) 

dz  Dotterzellen,  ec  Ectoderm,  en  Entodermzellen  der  voideren  oder  diffusen  Ento- 
dermanlage,  ms  Mesoderm. 

Die  Zellmasse  unter  den  Cumuli  (die  gemeinsame  Anlage  von 
Mesoderm  und  Entoderm)  breitet  sich,  wie  erwähnt,  unter  dem  Keim- 
streif aus.  Zunächst  liefert  sie  das  Mesoderm  {ms  in  Fig.  251  u.  252) 
des  Keimstreifs  in  der  Form  von  paarigen,  den  einzelnen  Segmenten 
entsprechenden  Zellanhäufungen,  welche  sich  bald  zu  hohlen,  in  die 
Extremitätenanlagen  sich  fortsetzenden  Cölomsäcken  umbilden.  Bei 
den  Spinnen  sind  ja  die  Cölomhöhlen  ungemein  entwickelt;  doch  geht 
die  definitive  Leibeshöhle  nach  den  Angaben  Kishinouye's  nicht 
direct  aus  diesen  Cölomhöhlen  hervor.  Die  letzteren  sollen  vielmehr 
in  den  späteren  Stadien  der  Entwicklung  atrophiren,  während  die 
definitive  Leibeshöhle  als  ein  neugebildeter  Blutsiuus  zu  betrachten  sei. 


Fig'.  252.  Querschnitt  durch  die 
Abdominalregion  des  Keimstreifs  von 
Agroeca  haglundii.  (Nach  Schim- 
kewitsch.) 

d  Dotter,  cc  Ectoderm,  en  hintere 
Entodermanlage,  ins  Mesoderm,  hier  noch 
einschichtig. 


Nach  Schimkewitsch  —  und  hiermit  stimmen  die  Angaben  von 
Montgomery  und  von  Cl.  Hamburger  überein,  geht  nicht  das 
ganze  Zellmaterial  des  „unteren  Blattes"  in  die  Bildung  der  Cölom- 
säcke auf.  Ein  Theil  desselben  wird  zur  Mitteldarmanlage,  und  zwar 
unterscheidet  Schimkewitsch  zwei  Partien  dieser  Anlage:  1)  die 
eine  gehört  dem  Cephalothorax  an  und  findet  sich  in  der  Gestalt  ver- 
einzelter Zellen  oder  Zellgruppen  {en  in  Fig.  251),  welche  an  der 
Oberfläche  des  Nahrungsdotters  sich  vorfinden,  aber  in  ihrem  Aus- 
sehen von  eigentlichen  Dotterzellen  deutlich  unterschieden  seien. 
Das  sind  die  Zellen  der  diffusen  Mitteldarmanlage,  welche  später  das 
Epithel  der  Leberausstülpungen  bilden;  2)  dagegen  findet  sich  in  der 
Abdominalregion  eine  mediane  Zellplatte,  die  hintere  Entodermanlage 
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{en  in  Fig.  252),  welche  sich  bald  zu  einem  Rohr,  dem  hinteren  Ab- 
schnitte des  Mesenterons  umbildet.  Mit  diesen  Angaben  lassen  sich 
die  von  Montgomery  in  Uebereinstimmung  bringen.  Wenigstens 
hat  dieser  Autor  die  hintere  Entodermanlage  ganz  ähnlich  beobachtet. 
Nach  Clara  Hamburger  entsteht  der  Mitteldarm  von  Argyroneta 
aquatica  aus  3  Theilen:  1)  der  hinteren  Mitteldarmanlage,  welche 
sich  an  das  Proctodaeum  ansetzt  und  den  hinteren  Abschnitt  des 
Mitteldarms  samnit  der  Cloakenblase  und  den  MALPiGHi'schen  Ge- 
fässen  liefert,  2)  einer  ganz  ähnlichen  vorderen  Mitteldarmanlage, 
welche  sich  an  das  Stomodaeum  ansetzt,  und  3)  aus  der  diffusen  An- 
lage, welche  die  Leberschläuche  liefert.  In  dem  Vorhandensein  einer 
vorderen  und  hinteren  Mitteldarmanlage,  welche  mit  dem  Stomodaeum 
und  Proctodaeum  in  Beziehung  treten,  tritt  ein  Verhalten  zu  Tage, 
welches  an  die  Art  der  Entwicklung  des  Mitteldarms  bei  den  Insecten 
und  bei  einigen  oben  erwähnten  Crustaceen  (N  e  o  m  y  s  i  s  und  L  e  r  n  a  e  a , 
p.  347  u.  348)  erinnert.  Nach  einer  neueren  Mittheilung  von  Kautzsch 
(Zool.  Anz.,  1910)  wird  von  den  Theilen  des  Darmcanals  zunächst  im 
Abdomen  die  Rectalblasenanlage  gebildet,  von  welcher  später  durch 
Divertikelbildung  die  hintere  Partie  des  Mitteldarms  und  die  „Mittel- 
darmdrüsen" hervorsprossen.  Die  Zellen  der  ersten  Anlage  der  Rectal- 
blase  lassen  sich  histologisch  von  Dotterzellen  nicht  unterscheiden. 
Die  mesodermale  Hülle  des  Mitteldarms  bildet  sich  aus  Zellen,  die 
sich  nicht  auf  ein  besonderes  Keimblatt  zurückführen  lassen,  da  so- 
genannte freie  Dotterzellen  (die  Blutzellen  mancher  Autoren)  in 
den  Verband  der  Cölomsäcke  eintreten  (vgl.  p.  362).  Die  Leber 
wird  durch  das  Eindringen  von  Septen  in  den  Dotter  differenzirt. 
Diese  Septen  stehen  in  Beziehung  zu  den  Cölomsäcken,  aber  auch 
sie  lassen  weder  entodermale  noch  mesodermale  Bestandtheile  als 
solche  erkennen.  Sie  bilden  zunächst  einheitliche  Wucherungen  und 
liefern  später  sowohl  das  Drüsenepithel  der  Leber  als  auch  das 
zwischen  den  Leberlappen  befindliche  Bindegewebe. 

Es  hat  nicht  an  Versuchen  gefehlt,  auch  bei  den  Ar  ach  ni  den 
eine  frühzeitige  Sonderung  der  Genitalzellen  festzustellen,  wüe  sie 
von  Brauer  für  die  Scorpione  angegeben  wurde  (vgl.  p.  134). 
Diese  Bestrebungen  haben  bisher  zu  keinem  vollständig  gesicherten 
Resultate  geführt.  Es  sei  erwähnt,  dass  nach  Heymons  die  Keim- 
zellen bei  den  Solifugen  als  „Cumulus  primitivus"  angelegt  werden 
und  vor  diesem  dann  die  Einwucherung  des  Entomesoderms  von 
einem  „Cumulus  embryonalis"  aus  erfolge.  Mit  etwas  weniger  Be- 
rechtigung hat  vielleicht  Faussek  bei  den  Phalangiden  eine  Zell- 
gruppe als  Genitalanlage  in  Anspruch  genommen.  Im  Allgemeinen 
scheint  die  Sonderung  der  Genitalzellen  bei  den  Arachniden  erst 
in  den  späteren  Stadien  der  Entwicklung  zu  erfolgen. 

Mit  den  bisher  vorliegenden,  ziemlicli  fragmentarischen  Nachrichten 
über  die  Keimblätterbildung  von  Limulus  lässt  sich  noch  nicht  viel 
anfangen.  Na^h  den  Angaben  von  Kingslet  für  den  amerikanischen 
Limulus  polyphemus  müsste  man  annehmen,  dass  eine  totale  Durch- 
klüftung  des  Dotters  stattfinde.  Dann  würde  die  Blastodermbildung  als 
eine  Art  von  Delamination  betrachtet  werden  müssen.  Dies  ist  jedoch 
nach  den  Mittheilungen  von  Kishinouve  für  den  japanischen  Limulus 
longispina  nicht  zutreffend.  Es  scheint  sich  hier  um  gewöhnliche 
superficielle    Furchung   mit  Zurückbleiben    von    Dotterzellen    im   Inneren 
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ZU  handeln.  Ebenso  unklar  sind  noch  die  Angaben  über  das  Auftreten 
der  Cumuli.  Kixgsley  unterscheidet  deren  zwei,  von  denen  der  erstere, 
früher  erscheinende,  wohl  unserem  1.  Cumulus  zu  vergleichen  ist.  In 
seinem  Bereiche  bildet  sich  eine  longitudinale  Rinne  (Primitivstreif)  aus. 
Später  erscheint  eine  „posterior  cloud",  in  welche  sich  nun  der  Primitiv- 
streif fortsetzt.  KiSHiNOUYE  hat  die  hintere  Wolke  nicht  beachtet.  Nach 
ihm  ist  nur  ein  Cumulus  vorhanden,  welcher  schon  während  der  Aus- 
bildung des  Blastoderms  durch  vermehrte  Zelltheilung  am  entsprechenden 
Pole  des  Eies  entsteht.  Doch  findet  er  in  späteren  Stadien  in  den 
hinteren  Theilen  des  segmentirten  Keimstreifs  eine  rinnenförmige  Ein- 
wucherungszone,  die  er  als  Primitivstreif  bezeichnet.  Die  Zellmasse  des 
Cumulus  und  die  von  dem  Primitivstreif  gebildete  soll  das  Mesoderm 
repräsentiren,  während  die  Dotterzellen,  welche  später  das  Mitteldarm- 
epithel liefern  (?),  als  Entoderm  betrachtet  werden. 

C.  Onychophora. 

So  weit  wir  die  wenig  geklärten  Vorgänge  der  ersten  Entwicklung 
der  Onychophoren  bisher  überblicken  können,  scheinen  in  ihr 
Züge  erhalten  zu  sein,  durch  die  sie  sich  an  die  Anneliden  au- 
schliessen,  während  nach  anderer  Richtung  eine  Uebereinstimmuiig 
mit  der  Entwicklungsweise  der  Myriopoden  und  vor  Allein  der 
Insecten  nicht  zu  verkennen  ist.  Mit  Recht  hat  Escherich  auf 
diese  letzteren  Beziehungen  in  neuerer  Zeit  die  Aufmerksamkeit  der 
Forscher  gelenkt.  Man  wird  die  Vorgänge  der  Keimblätterbildung 
bei  den  Insecten  nur  dann  richtig  verstehen  können,  wenn  man  in 
der  Entwicklungsweise  der  Onychophoren  das  wichtige  Bindeglied 
erkennt,  das  den  Anschluss  der  Anneliden  an  die  Antennaten 
vermittelt.  Man  wird  die  Beziehungen,  welche  die  Onychophoren 
in  ihrer  Entwicklungsweise  zu  der  der  Anneliden  darbieten,  nicht 
überschätzen  dürfen.  Sie  können  der  Sachlage  nach  nur  allgemeinerer 
Natur  sein.  Wir  finden  hier  nichts  mehr  von  der  eigenthümlichen 
streng  determinativen  Furchungsart  der  Anneliden,  keine  Anklänge 
an  den  Spiraltypus  usw.  Die  Entwicklung  der  Onychophoren 
hat  nicht  determinativen  Character,  die  Furchung  ist  bei  den  Formen 
mit  dotterreicheren  Eiern  eine  superficielle.  Ueberhaupt  zeigt  die 
Entwicklung  der  Onychophoren  im  Allgemeinen  mehr  arthro- 
podenmässiges  Gepräge.  An  die  Anneliden  erinnert  die  Schliessung 
des  Blastoporus  längs  einer  median  verlaufenden  Naht  und  seine 
Beziehungen  zu  Mund  und  After.  Es  finden  sich  auch  in  der  Ent- 
wicklungsweise des  Mesoderms  und  in  der  Art  der  Ausbildung  der 
Keimstreifhälften  Anklänge  an  die  Anneliden -Entwicklung,  auf 
welche  wir  bereits  im  Speciellen  Theile  dieses  Werkes  hingewiesen 
haben. 

Die  verschiedenen  Peripatus- Arten  sind  meist  vivipar.  Ihre 
Eier  entwickeln  sich  im  Uterus  und  es  finden  sich  bei  ihnen  die  ver- 
schiedensten, mehr  oder  minder  augenfälligen  Einrichtungen  zur  Er- 
nährung der  Embryonen.  Auf  letztere  gehen  wir  hier  nicht  näher 
ein.  Doch  sei  erwähnt,  dass  manche  Formen  sich  durch  grössere, 
dotterreichere  Eier,  andere  durch  besonders  kleine,  dotterarme  Eier 
auszeichnen.  Gerade  bei  den  letzteren  wird  durch  Verwachsung  des 
Embryos  mit  der  Uteruswand,  durch  Placentar-  und  Hüllenbildungen 
am   meisten   für   die   Ernährung  des   Embryos   gesorgt.     Bei   diesen 
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letzteren  Formen  ist  auch  offenbar  die  Entwickhmgsweise  beträchtlich 
abgeändert.  Aehnlich  wie  bei  den  Säugethieren,  hat  hier  ein  secundärer 
Dotterverlust  die  ersten  Entwicklungsvorgänge  beeinflusst.  Wir  halten 
uns  demnach  an  die  Formen  mit  grösseren  dotterreicheren  Eiern, 
welche  nach  unserer  Ansicht  die  ursprünglichere  Art  der  Entwicklung 
bewahrt  haben.  Zu  diesen  gehört  Peripatus  (Peripatoides) 
novae-zealandiae,  über  dessen  Entwicklung  einige  Angaben  von 
LiLiAN  Sheldon  (S.  1898,  1899)  vorliegen,  ferner  der  von  Evans 
(1902)  untersuchte  Eoperipatus  weldoni.  Auch  Peripatus 
(Paraperipatus)  n  o  v  a  e  -  b  r  i  t  an  n  i  a  e  ,  dessen  Entwicklung 
WiLLEY  (1898)  studirte,  würde  sich  hier  anschliessen.  Die  Ent- 
wicklung der  capländischen  Formen  war  schon  von  Balfour  und 
Sedgwick  bekannt  geworden.  Ueber  die  ersten  Stadien,  welche 
Sedgwick  offenbar  nur  in  macerirtem  Zustande  erhalten  hatte,  hat 
neuerdings  Purcell  (F.  1906)  einige  kurze  Angaben  mitgetheilt. 
Verschiedene  Mittheilungen  finden  sich  auch  bei  Bouvier  (F.  1906, 
1907). 


I 


Fig.  253.  A  und  B  Theile  von  Schnitten  durch  das  Ei  von  P  e  r  i  p  at  u  s  n  o  v  a  e  -  z  e  a  - 
landiae,  im  Stadium  der  Blastodermbildung.  (Nach  L.  Sheldon.)  A  zeigt  die  „polar 
area"  und  die  Dotterzerklüftung,  B  die  beginnende  Umwachsung  des  Eies. 

a  polar  area,  ds  Dottersegmente. 

Wenn  wir  die  Angaben  von  L.  Sheldon  über  die  ersten  Ent- 
wicklungsvorgänge bei  Peripatus  novae-zealandiae  richtig 
deuten,  so  handelt  es  sich  bei  dem  grossen  und  dotterreichen  Ei 
dieser  Form  um  eine  rein  superficielle  Furchung  mit  vorzeitiger  Ent- 
wicklung des  Blastoderms  an  der  Ventralseite  des  Eies.  Die  Furchungs- 
kerne  rücken  hier  nämlich  nicht  überall  gleichzeitig  an  die  Oberfläche. 
Sie  treten  zuerst  au  einer  bestimmten  Stelle  auf,  welche  nach  unserer 
Vermuthung  dem  späteren  Hinterende  der  Ventralseite  entspricht. 
Indem  sie  sich  hier  vermehren,  bilden  sie  eine  periphere  Anhäufung 
(protoplasmic  oder  polar  area,  Fig.  253^)  von  Zellen,  welche 
sich  später  an  der  Oberfläche  des  Eies  ausbreiten  (Fig.  253  B)  und 
schliesslich  durch  eine  Art  Umwachsungsprocess  ein  die  ganze  Peri- 
pherie des  Eies  umhüllendes  Blastoderm  bilden.  Diese  Ausbreitung 
des  Blastoderms  scheint  nicht  ausschliesslich  durch  Vermehrung  und 
Wanderung  der  Zellen  der  polar  area  zu  erfolgen.  Es  scheinen 
hierbei  auch   neu   aus   dem   Dotter    auftretende   Furchungskerne   be- 
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theiligt  zu  sein,  welche  sich  am  Rande  der  sich  ausbreitenden  Blasto- 
dermscheibe  einfügen. 

Frühzeitig  finden  sich  im  Inneren  des  Dotters  vereinzelte  „Zellen", 
welche  allmählich  an  Zahl  zunehmen.  Es  scheint  sich,  wie  bei  den 
Insecten,  um  „Furchungszellen''  zu  handeln,  welche  bei  der  Blasto- 
dermbildung  im  Inneren  des  Dotters  zurückbleiben,  eventuell  auch 
um  Elemente,  welche  schon  während  oder  bald  nach  der  Blastoderm- 
bildung  eine  Rückwanderung  in  den  Dotter  antreten.  Sie  liefern 
später  das  Entoderm  resp.  die 
Elemente  der  Mitteldarmanlage. 
Gewisse  Angaben  von  Sheldon 
scheinen  anzudeuten,  dass  wäh- 
rend der  Blastodermbildung  eine 
Ballung  des  Nahrungsdotters  um 
diese  im  Inneren  befindlichen 
Elemente  stattfindet,  Vorgänge, 
welche  der  sogenannten  secun- 
dären  Dotterfurchung  der  In- 
secten zu 


vergleichen  wären. 


Fig-.  254.  A  und  B  Schnitte 
durch  das  Ei  von  Peripatus  novae- 
zealaudiae,  auf  dem  Stadium  nach 
der  Blastodermbildung  und  Invagination. 
(Nach  L.  Sheldon.) 

bl  Blastoporus. 


Die  Keimblätterbildung  er- 
folgt bei  Peripatus  n  o  v  a  e  - 
zealandiae  durch  eine  mit  Ein- 
stülpung verbundene  Einwuche- 
rung  von  einer  hügelartigen 
Blastodermverdickung  aus.  Wenn 
wir  die  Angaben  von  L.  Sheldon 
richtig  umdeuten 
diese  Wucherung 
fänglich  vorhanden 
area".  Sheldon 
wie  im  Speciellen  Theile  genauer 
erörtert  ist  (1.  Aufl.,  p.  680  u.  ff.), 
die   betreff'enden  Stadien   in  an 


'ooOO^jcOgJ 


Ipccoo  a-ßJ 


derer  Weise  orientirt.     Nur  der 

Vergleich  mit  den  sonst  bei  Arthropoden  zu  beobachtenden  Vor- 
gängen ermächtigt  uns,  ihre  Angaben  in  anderer  Weise  zu  deuten, 
d.  h.  die  Stelle  der  ersten  Blastodermanlage  mit  dem  später  auf- 
tretenden „Cumulus  primitivus"  der  Lage  nach  zu  identificiren. 

Es  breitet  sich  von  der  Stelle  der  nun  stattfindenden  Einstülpung 
unter    der    oberflächlichen    Zellschicht    des    Keimhügels    eine    mehr- 


schichtige 


Lage  Mesodermzellen   aus,    während  — •  wie   es   scheint 


vom  Boden  der  Einstülpung  weitere  Entodermzellen  in  den  Dotter 
gelangen.  Der  Blastoporus  streckt  sich  später  in  die  Länge  und 
stellt  dann  eine  schmale  Rinne  dar,  deren  Boden  von  dem  kernhaltigen 
Dotter  gebildet  wird. 
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Hier  schliessen  sich  die  Beobachtungen  an  Peripatus  capensis 
an,  über  dessen  erste  Entwicklungsvorgänge  wir  noch  weniger  aus- 
zusagen wissen,  als  bei  der  vorhergehenden  Form.  Es  findet  sich  auch 
hier  die  Mesodermanlage  als  ein  den  nun  langgestreckten  Blastoporus 
umgebender  Wall  von  Zellen,  an  welchem  man  bald  eine  von  hinten 
nach  vorn  fortschreitende  Abgüederung  von  Ursegmeuten  bemerken 
kann.  Wir  finden  dann  zwei  seitliche  in  Cölomsäckchen  gegliederte 
Mesodermstreifen,  welche  hin- 


ten in  eine  ungegliederte  Meso- 
dermpartie  übergehen,  die  das 
Hiuterende  des  Blastoporus 
hufeisenförmig  umzieht.  Hier 
—  am  hinteren  Ende  der  Em- 
bryonalaulage  —  findet  sich 
eine  Wucherungszone  (soge- 
nannter Primitivstreif  der  eng- 
lischen Autoren,  tv  in  Fig.  255 
u.  256  Ä  u.  B),  von  welcher 
stets  neues  mesodermales  Zell- 
material nach  vorne  zur  Ver- 
längerung der  Mesoderm- 
streifen abgegeben  wird. 


R. 
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M. 
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Fig.  255. 


Fig. 


256. 
(Nach  Balfour.) 


Figf.  255.     Embryo  von  Perii)atus  capensis. 
bl  Blastoporus,  ?/'  Wucher ungszone. 

Fig".  256.  Ä — Z)  Embryonen  von  Peripatus  capensis,  den  Schluss  des  Blasto- 
porus, die  Segmentierung  des  Mesoderms  und  die  Krümmung  des  Embryos  zeigend. 
(Nach  Balfour  und  Sedgwick.) 

a  After,  bl  Blastoi^orus,  m  Mund,  us  Ursogmente,   ?<»  Wucherungszone. 


Der  Verschluss  des  Blastoporus  vollzieht  sich  derart,  dass  in 
den  mittleren  Partien  seine  Ränder  sich  nähern  (Fig.  256)  und  mit 
einander  verwachsen,  während  sein  vorderes  und  hinteres  Ende  unter 
Vermittlung  ectodermaler  Einstülpungen  in  die  Mund-  und  After- 
öfifnung  übergehen  (m  u.  a  Fig.  2b6  D). 

Die  Mittheiluhgen  von  Evans  über  einige  Stadien  der  Ent- 
wicklung von  Eo peripatus  weldoui  ergänzen  das  Bild  der 
Onychophorenentwicklung    in    erwünschter    Weise,    und    tragen    zur 
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Klärung  einiger,  nicht  unwichtiger  Punkte  bei.  Das  jüngste  Stadium, 
von  welchem  befriedigende  Querschnitte  gewonnen  werden  konnten 
(Fig.  257  A  bis  C),  war  ein  Gastrulastadium  mit  langgestrecktem 
Blastoporus,  welcher  auch  noch  in  der  Mitte  keinerlei  Verschluss  zeigte, 
also  vielleicht  etwas  älter  war  als  das  Stadium  der  Fig.  255.  Das  Ecto- 
derm  war  an  der  Ventralseite  hoch  und  zum  Theil  mehrschichtig,  an 
der  dorsalen  Seite  aber  spärlich  entwickelt,  was  vielleicht  daraufhinweist, 
dass  die  Entwicklung  dieser  Schicht  von  der  Ventralseite  gegen  die 
dorsale  Partie  fortschreitet.  In  der  centralen  Dottermasse  (d)  finden 
sich  nirgends  Zellkerne.  Doch  zeigen  die  Querschnitte  Fig.  257  Ä  und  B, 


Fig'.    257.      Drei    Querschnitte    durch     ein    Gastrulastadium    von    Eoperipatus 

"weldoui.     (Nach  Evans.)     Etwas  schematisirt. 

A  und  B  durch  die  Region  des  langen  spaltförmigen  Blastoporus,  C  durch  die 
Region  der  Primitivrinne  und  der  Mesodermwucherungszone. 

hp  Blastoporus,  d  Nahrungsdotter,  cc  Ectoderm,  en  Entoderm,  ms  Mesoderm,  pr  so- 
genannte Primitivrinne. 


welche  durch  die  Region  des  Blastoporus  gehen,  dass  von  diesem 
Gebilde  aus  Entodermkerne  (m)  in  die  oberflächlichen  Dotterschichten 
einzudringen  im  Begriffe  sind.  Man  könnte  sagen,  die  Gastrulation 
ist  hier  ein  Invaginationsprocess,  bei  welchem  die  durch  Umschlag 
des  Blastoporusrandes  ins  Innere  gelangten  Zellen  sich  in  den  ober- 
flächlichen Schichten  des  Nahrungsdotters  ausbreiten.  Dieser  Process 
der  Entodermbildung  findet  in  den  vorderen  Partien  (Fig.  257  Ä) 
weniger  intensiv,  am  intensivsten  in  den  hinteren  Partien  (Fig.  257  B) 
des   Blastoporus   statt.     Das    Mesoderm    entsteht   nicht   vom   Blasto- 
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porusrande,  sondern  von  einer  hinter  dem  Blastoporus  gelegenen 
Wncherungszone.  Evans  beschreibt  von  einem  etwas  älteren  Stadium, 
welches  vielleicht  unserer  Fig.  256  C  entsprechen  dürfte ,  die  Ver- 
hältnisse dieser  Wucherungszone  in  folgender  Weise:  Man  findet  in 
der  Medianlinie  eine  seichte  Rinne,  welche  mit  dem  Blastoporus 
nicht  zusammenhängt,  die  Primitivrinne  (primitive  groove  2)r  in 
Fig.  257  C)  und  neben  dieser  Furche  rechts  und  links  je  eine  Meso- 
dermeinwucherungsstelle.  Diese  beiden  Entstehungsorte  des  Meso- 
derms  werden  von  Evans  als  Primitivstreifen  bezeichnet.  Sicher  ist, 
dass  das  Mesoderm  hinter  dem  Blastoporus  einwuchert  und  sich  von 
da  bald  in  zwei  nach  vorn  ziehende  Mesodermstreifen  sondert,  welche 
dann  in  Segmente  zerfallen.  Daher  sieht  man  an  unserer  Fig.  257  5 
auch  schon  die  Anlage  eines  Cölomsackpaares  im  Durchschnitt  ge- 
troffen, obgleich  die  eigentliche  Mesodermbildungszone  selbst  nur  im 
Schnitte  der  Fig.  257  C  dargestellt  ist. 

Fig.  258  stellt  einen  Querschnitt  durch  ein  späteres  Stadium  dar, 
zu  einer  Zeit,  in  welcher  der  Blastoporus  zum  grössten  Teil  mit 
Ausnahme  seines  vorderen  und  hinteren  Endes  bereits  verschlossen 
ist,    also    etwa    entsprechend    dem   Stadium    der   Fig.  256 C  oder  D. 
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Fig.  258.  Querschnitt  durch  eiu 
späteres  Stadium  von  Eoperipatus 
Av  e  1  d  o  n  i.  (Nach  EvANS.j  Vielleicht 
ungefähr  dem  Stadium  256  C  ent- 
sprechend. Der  Querschnitt  zeigt  die 
vordere  noch  offene  Partie  des  Blasto- 
porus, es  sind  im  Querschnitt  zwei 
aufeinanderfolgende  Cölomsäcke  [som"^ 
und  som^)  getroffen. 

67?  vorderer  Blastoporusrest,  durch 
welchen  Dotter  nach  aussen  hervor- 
quillt, d  periphere  Dotterschicht,  welche 
die  Entodermkerne  en  enthält,  d,  cen- 
trale, kernlose  Dotterschicht,  ec  Ecto- 
derm,  en  Entodermkerne,  som^,  sovi^ 
Cölonisomite. 


Der  Querschnitt  trifft  den  Horizont  durch  das  vordere  noch  offene 
Stück  des  Blastoporus.  Man  sieht,  dass  hier  —  ebenso  wie  durch 
die  hintere  Blastoporuslücke  —  Dottermassen  nach  Aussen  treten, 
welche  sich  auf  der  Oberfläche  des  Embryos  verbreiten.  Dieses 
Hervorquellen  von  Dottermassen  ist  nicht  unwichtig.  Es  klärt  ge- 
wisse Bilder  auf,  welche  Fräulein  Sheldon  beschrieben  hat  und 
scheint  bei  den  verschiedenen  Formen,  ja  selbst  bei  den  Embryonen 
ein  und  derselben  Form  in  verschieden  starkem  Maasse  vorzukommen. 
Ferner  zeigt  Fig.  258,  dass  die  Entodermkerne  (en)  sich  nun  schon 
über  die  ganze  Dotteroberfläche  verbreitet  haben  und  sich  der  oberfläch- 
lichen Dotterrinde  (d^)  in  solcher  Weise  bemächtigt  haben,  dass  diese 
Schicht,  die  nun  an  Cytoplasma  reicher  wird,  sich  durch  eine  scharfe 
Grenzlinie  von  der  centralen  Dottermasse  (d^)  abtrennt.  Man  könnte 
diese  oberflächliche  Schicht  d^  als  die  syncytiale  Anlage  des  Mittel- 
darmepithels bezeichnen.  Die  centrale  Dottermasse  hat  bisher  noch 
den  ursprünglichen  Character  bewahrt.  Sie  zeigt  erst  wichtige  Ver- 
änderungen in  einem  späteren  Stadium,  welches  in  Fig.  259  im  Quer- 
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schnitte  dargestellt  ist.  Es  sind  jetzt  Entodermkerne  in  die  Innen- 
masse getreten  und  dieselbe  wurde  um  diese  Kerne  geballt.  Es  geht 
hier  ein  Process  vor  sich,  welcher  dem  der  Dotterfurchung  bei  den 
Insecten  völlig  zu  vergleichen  ist.  Diese  Dotterballen  im  Inneren  gehen 
einem  allmählichen  Zerfall  und  einer  Resorption  entgegen.  Man  sollte 
glauben,  dass  auch  ihre  Kerne  —  als  Vitellophagenkerue  —  degeneriren 
müssten.  Dies  scheint  aber  nach  Evans  nicht  der  Fall  zu  sein.  Sie 
sollen  wieder  in  die  oberflächliche  Schicht  zurücktreten  und  dort  an 
dem  Aufbau  des  Mitteldarmepithels  Antheil  nehmen.  Merkwürdige 
Vorgänge  in  der  Entwicklung  des  Mitteldarms  von  Paraperipatus 
novae-britanniae  hat  Wille y  berichtet  —  eine  Art  Histiolyse, 
die  ziemlich  schwer  zu  verstehen  ist.  Wir  müssen  gestehen,  dass  wir 
die  Vermuthung  von  Evans,  dass  es  sich  bei  diesen  Bildern  um 
Macerationsetfecte  handelt,  für  gerechtfertigt  halten. 

Wie  wir  schon  früher  hervorgehoben  haben,  zeigt  die  Keimblätter- 
bildung von   Peripatus   gewisse  Anknüpfungspunkte   an   die   Ent- 
wicklungsweise der  Anneliden.   In  erster  Linie  ist  hier  das  Schicksal 
des   Blastoporus   zu  berücksich- 
tigen,  der  sich  bei  Peripatus  ««♦-« 
derart    verschliesst,     dass     sein                 -?*•*.  •»•^«*f-i-.    ^em. 
Vorderende     Beziehungen     zum              Ji^r.»«"*»*  ■•''«k 


S 1 0  m  0  d  a  e  u  m ,  sein  Hinterende    ^"""^—^i' 

solche  zur  späteren  Afteröffuung         .g*,  ^  ..^ 

aufweist.    Bei  den  Anneliden         «--i«  «  --  *•*-     - 


wird  im  Allgemeinen  der  Blasto- 
porus in  der  Richtung  von  hinten 
nach  vorn  spaltförmig  geschlos- 
sen ;  doch  geht  hier,  wie  wir  in 
p.  261  ausgeführt  haben,  die 
Afteröffnung     aus     einer     Zell-  f1^.  259.    Ein  etwas  schräg  geführter 

gruppe  hervor,  welche  Ursprung-  Querschnitt  durch  den  vorderen  Körper- 
lich dem  Hinterrande  des  BlastO-       abschnitt      eines      späteren      Stadiums      Ton 

porus  angehört.    Als  Landmarke     Eoperipatus  ^^«idoni     (Nach  Evans.) 

^..        T         .   1  ,.  A     PC  1  fc  JbiCtoderm,    cn   Lntoderni,    som,   som^ 

lur   die   richtige  Auffassung  der     zweites  und  drittes  Cöiomsegment. 
ersten  Entstehung  des  Analfeldes 
mag  die  „Analzelle"  2d^-  dienen, 

welche  jedenfalls  an  der  Ausbildung  dieses  Feldes  betheiligt  ist.  Was  die 
Lage  der  Mesodermstreifen  und  das  Vorhandensein  einer  hinter  dem 
Blastoporus  gelegenen  Wucherungszone  für  ihre  Verlängerung  anbetrifft, 
so  ist  darauf  hinzuweisen,  dass  die  Zelle  4d  und  ihre  Descendenteu  M^ 
und  M-,  die  beiden  Urmesodermzellen  ursprünglich  bei  den  Anne- 
liden dem  Hinterrande  des  Blastoporus  angehören.  Würden  ihre 
Descendenteu  diese  Lage  beibehalten,  so  würden  auch  bei  den  Anne- 
liden die  beiden  Mesodermstreifen  hinter  dem  Blastoporus  hufeisen- 
förmig ineinander  übergehen.  Recht  auffallende  Aehnlichkeiten  er- 
geben sich  in  der  Art  der  Entwicklung  der  Keimstreifen  bei  Peri- 
patus und  bei  den  Oligochäten  resp.  H  i  r  u  d  i  n  e  e  n.  Diese 
Uebereinstimmungen,  auf  welche  wir  im  Speciellen  Theile  p.  688, 
hingewiesen  haben,  können  natürlich  nur  den  Werth  interessanter 
Analogien  für  sich  beanspruchen. 

Die  Eutwicklungsweise  der  amerikanischen  Onychophoren  ist 
offenbar  in  ihren  ersten  Stadien  stark  secundär  modificirt.  Wir  über- 
lassen ihre  Behandlung  dem  Speciellen  Theile. 
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D.  Myriopoda. 

Die  Nachrichten  über  die  Keimblätterbildimg  bei  Myriopoden 
lauten,  trotz  der  eingehenden  Untersuchung  von  Heymons  an  Scolo- 
pendra  cingulata  und  dalmatica  noch  immer  ziemlich  unklar 
und  wenig  befriedigend.  Man  wird  sie  im  Allgemeinen  wohl  mit  den 
für  Peripatus  gemachten  Angaben  in  Uebereinstimmung  bringen 
können,  wenn  man  sich  vor  Augen  hält,  dass  hier  die  Ausbildung 
der  ersten  Keimesschichten  mit  keinerlei  Art  von  Invagination  ver- 
bunden ist,  sondern  durch  solide  Zeileinwucherung  erzielt  wird.  Dieser 
Einwucherungsprocess  geht  ursprünglich  von  einer  dem  Cumulus 
primitiv  US  der  Spinnen  zu  vergleichenden  Stelle  aus;  er  ist  nach 
Heymons  nicht  ausschliesslich  auf  diese  Stelle  beschränkt,  sondern 
ziemlich  diffus  und  scheint  sich  bei  der  später  erfolgenden  Streckung 
der  Embryonalanlage,  welche  zur  Bildung  des  Keimstreifs  führt,  weiter 
nach  vorn  auszubreiten.  Die  Stelle  der  ursprünglichen  Einwucherung 
entspricht  dem  späteren  Hinterende  des  Keimstreifs.  Von  einem  Blasto- 
porus  oder  einer  median  längsverlaufenden  Rinne,  wie  wir  sie  für 
Peripatus  geschildert  haben,  konnte  Heymons  bei  Scolopeudra 
nichts  beobachten,  während  man  nach  den  Angaben  von  Sograff 
für  Geophilus  das  Vorhandensein  einer  derartigen  Bildung  ver- 
muthen  konnte.  Im  Uebrigen  sind  diese  Differenzen  nicht  erstaunlich 
und  bieten  für  die  Zurückführung  der  Verhältnisse  der  Myriopoden 
auf  die  von  Peripatus  keine  ernsthaften  Schwierigkeiten.  Dass  eine 
Einstülpung  durch  solide  Einwucherung  ersetzt  ist,  kommt  in  vielen 
Fällen  zur  Beobachtung.  Wir  sind  gewohnt,  derartige  Processe  als 
principiell  übereinstimmende  zu  betrachten. 

Ein  weiterer  Unterschied  zwischen  der  Entwicklungsweise  der 
Myriopoden  und  Peripatus  bezieht  sich  auf  das  Schicksal  der 
Dotterzellen  resp.  auf  die  Art  der  Entstehung  des  Mitteldarmepithels. 
Bei  den  dotterreicheren  Eiern  mancher  Onychophoren  werden  die  Dotter- 
zellen dazu  verwendet,  schliesslich  das  Mitteldarmepithel  aufzubauen. 
Auch  bei  den  Myriopoden  wurde  ihnen  von  einigen  Autoren,  wie  So- 
graff und  Heathcote,  die  gleiche  Rolle  zugeschrieben.  Dagegen 
haben  die  Untersuchungen  von  Heymons  an  Scolopendra  ergeben, 
dass  die  Dotterzellen  als  Vitellophagen  ausschliesslich  dazu  dienen, 
den  Nahrungsdotter  zu  verarbeiten.  Sie  nehmen  an  dem  Aufbau  des 
Embryos  weiter  keinen  Antheil,  sondern  gehen  in  den  späteren  Stadien 
der  Entwicklung  einem  Zerfall  entgegen.  Das  Mitteldarmepithel  wird 
hier  von  besonderen  Entodermzellen  geliefert,  welche  der  oben  erwähnten 
Einwucherung  entstammen.  Sie  dringen  in  den  Dotter  nicht  oder  nur 
ganz  wenig  ein  und  breiten  sich  zunächst  an  der  Ventralseite  des 
Embryos  an  der  Oberfläche  des  Dotters  als  innerste  Schicht  unter 
dem  Keimstreif  aus.  Der  Dotter  wird  schliesslich  von  dieser  Ento- 
dermzellschicht,  welche  auf  diese  Weise  zur  Anlage  des  Mitteldarm- 
epithels wird,  umwachsen.  In  späteren  Stadien,  wenn  die  Entoderm- 
zellen sich  schon  zu  einem  deutlichen  cubischen  Epithel  zusammen- 
geschlossen haben,  nehmen  sie  Nahrungsdotterpartikelchen  in  sich  auf, 
welche  sie  durch  intracelluläre  Verdauung  assimilireu.  Dieser  Vor- 
gang ist  der  Ausbildung  secundärer  Dotterpyramiden  bei  Crustaceen 
zu  vergleichen,  wie  denn  überhaupt  die  Entodermbildung  der  Myrio- 
poden gewisse  Anklänge  an  die  Verhältnisse  jener  Formen,  die  wir 
als    „Mysis"-Typus   zusammengefasst  haben,   vor  Allem   an   die   von 
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J.  Wagner  für  Neomysis  beschriebenen  Vorgänge  aufweist.  Die 
Betrachtung  der  Entodermbilclung  der  Crustaceen  lehrt  uns  auch, 
dass  bei  nahestehenden  Formen  in  einem  Falle  das  Mitteldarmepithel 
von  Dotterzellen  geliefert  werden  kann,  während  in  anderen  Fällen  eine 
Scheidung  in  Vitellophagen  und  Entodermzellen  eingetreten  ist.  Wir 
werden  demnach  auf  die  angedeutete  Differenz  kein  allzugrosses  Ge- 
wicht zu  legen  haben.  Wir  müssen  hinzufügen,  dass  bei  S  c  o  1  o  - 
p  e  n  d  r  a  die  Dotterzellen  und  die  Entodermzellen  in  den  ersten 
Stadien  ihrer  Entwicklung  kaum  voneinander  zu  unterscheiden  sind. 
Die  Furchung  von  Scolopendra  wird  von  Heymons  in  gleicher 
Weise  dargestellt,  wie  von  Sograff  für  Geophilus.  Es  handelt 
sich  um  eine  besondere  Art  der  superficiellen  Furchung  unter  Aus- 
bildung  primärer    Dotterpyramiden.      Zunächst    vermehren    sich    die 


Fig'.  260.  A  und  £  Schnitte  durch  Eier  von  Geophilus  ferrugineus  im 
Stadium  der  Blastodermbildung.     (Nach  Sograff.) 

bl  Blastoderm,  dp  Dotterpyramiden,  gr  Gruppen  von  Blastodermzellen  an  der 
späteren  Dorsalseite,  k  Kerne  mit  umgebendem  Plasmahof. 


„Furchungszellen"  im  Inneren  der  gemeinsamen  Dottermasse.  Dann 
wird  dieselbe  durch  Furchen,  welche  von  der  Oberfläche  einschneiden, 
in  „primäre  Dotterpyramiden''  zerfällt,  welche  sich  nicht  vollständig 
voneinander  trennen ,  sondern  im  Inneren  mit  einer  gemeinsamen, 
kernhaltigen,  centralen  Dottermasse  zusammenhängen  (Fig.  260 A). 
Eine  Zugehörigkeit  der  einzelnen  Dotterpyramiden  zu  bestimmten 
Furchungskernen  ist  eigentlich  nicht  nachweisbar,  wird  aber  von 
Heymons  angenommen.  Nun  beginnen  einzelne  Furchungszellen, 
d.  h.  Kerne  mit  der  sie  umgebenden  Plasmamasse,  an  die  Oberfläche 
zu  wandern.  Sie  benützen  hierbei  —  und  dieses  Verhalten  ist  sehr 
bemerkenswerth  und  einzig  dastehend  —  als  Weg  die  zwischen  den 
Dotterpyramiden  vorhandenen  Spalten.  Wenn  sie  die  Oberfläche  er- 
reicht haben,  gruppiren  sie  sich  zunächst  zu  getrennten  Plasmainseln 
{gr  in  Fig.  2605),  welche  jedoch  sich  bald  unter  Zellvermehrung  aus- 
breiten und  zu  einem  einheitlichen  Blastoderm  (bl  in  Fig.  260^)  zu- 
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sammenfliessen.  Das  Blastoderm  entsteht  nicht  an  der  ganzen  Ober- 
fläche gleichzeitig,  sondern  —  wie  man  für  Geophilus  vermuthen 
kann  —  zunächst  an  der  Ventralseite  und  breitet  sich  von  hier  nach 
der  Dorsalseite  aus.  Heymons  vermuthet,  dass  bei  Scolopendra 
cingulata  die  Stelle,  an  welcher  die  Blastodermzellen  sich  zuerst 
au  der  Oberfläche  zur  Bildung  eines  geschlossenen  Blastoderms  zu- 
sammenschliessen,  gerade  der  späteren  Einwucherungsstelle  (Cumulus 
primitivus)  gegenüberliegt.  Doch  lässt  sich  diesbezüglich  nichts 
Sicheres  aussagen.  Es  wiederholen  sich  hier  dieselben  Uugewiss- 
heiten  der  Orientirung,  wie  für  Peripatus  novae-zealandiae 
nach  Sheldon.  Bei  Scolopendra  dalmatica  ist  die  Zellgruppe 
des  Cumulus  primitivus  die  erste  noch  vor  der  Blastodermbildung 
an  der  Oberfläche  erscheinende  Zellansammluug.  Doch  geht  die 
weitere  Blastodermbildung  nicht  von  dieser  Stelle  aus,  sondern  es 
bilden  sich,  wie  wir  oben  geschildert  haben,  da  und  dort  selbständige 
Zellinseln.  Ob  diese  Inseln  sich  zunächst  im  Umkreise  des  Cumulus 
primitivus  zu  einem  geschlosseneu  Blastoderm  vereinigen,  oder  viel- 
leicht überall  gleichzeitig,  wird  nicht  augegeben. 

Bei  der  Blastodermbildung  werden  nicht  sämmtliche  „Furchungs- 
zellen"  aufgebraucht,  sondern  es  bleibt  eine  centrale  Gruppe  von  Kernen 
mit  umgebendem  Plasma,  welche  wohl  den  einzelnen  Dotterpyramiden 
zuzurechnen  sind,  im  Inneren  zurück  i).  Aus  ihnen  werden  Dotter- 
zellen, die  an  dem  Aufbau  des  Embryos  weiter  nicht  betheiligt  sind ; 
Heymons  bezeichnet  die  zum  Zwecke  der  Blastodermbildung  an  die 
Oberfläche  rückenden  Zellen  als  I nt er calarz eilen  und  betont, 
dass  die  Intercalarzellen  etwas  mehr  Bildungsdotter  besitzen,  als  die 
im  Dotter  zurückbleibenden  Zellen.  Das  Emporrücken  der  Inter- 
calarzellen wird  als  int  ravitellineSonderung  der  Furch  un  gs- 
z eilen  bezeichnet.  Heymons  erblickt  in  ihr  gewissermassen  den 
ersten  Act  der  Gastrulation.  Die  Dotterpyramiden  mit  den  ihnen 
zugehörigen,  im  Dotter  verbleibenden  Kernen  werden  als  Macromeren, 
die  emporrückenden  Intercalarzellen  als  Micromeren  betrachtet  und 
der  ganze  Vorgang  als  eine  Art  Epibolie  aufgefasst.  Wir  können 
uns  dieser  Anschauungsweise,  die  offenbar  durch  die  Vorstellungen 
Heymons  über  den  Zeitpunkt  der  Gastrulation  bei  den  Insecten  be- 
einflusst  ist,  nicht  anschliessen.  Die  Vorgänge  der  Blastodermbildung 
bei  den  Myriopoden  sind  gewiss  eigenthümliche  und  schwer  zu 
deuten,  aber  mit  einer  Epibolie  haben  sie  nach  unserer  Ansicht  gar 
nichts  zu  thun.  Das  wesentlichste  Merkmal  der  Epibolie  ist  die 
polare  Anordnung  der  beiderlei  Zellsorten.  Es  handelt  sich  um  eine 
Macromerenmasse  der  vegetativen  Hälfte  und  eine  sie  umwachsende 
Micromerenhaube  der  animalen  Keimespartie.  Hier  ist  weder  von 
einer  derartigen  polaren  Anordnung,  noch  von  einem  Umwachsungs- 
vorgang,  einem  Vorschieben  des  Randes  der  Micromerenkappe  etwas 
zu  bemerken.  Das  Aufsteigen  der  Intercalarzellen  erfolgt  in  radiärer 
Richtung  vom  Eicentrum  aus.  Es  ist  nach  unserer  Auffassung  auch 
irreleitend,  die  primären  Dotterpyramiden  als  Macromeren  zu  bezeichnen. 
Sie  sind  w^ohl  vermuthlich  den  primären  Dotterpyramiden  der  Crusta- 
ceen  und  Arachniden  gleichzusetzen.  Bei  diesen  Formen  ist 
aber  von  einer  Scheidung  in  Macromeren  und  Micromeren  nichts  zu 


1)  Bei  Pachyjulus  sollen  nach  Silvestri  bei  der  Blastodermbildung  keine 
Furchungszellen  im  Dotter  verbleiben. 
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erkennen.     Wir   werden   vielleicht   dem   beschriebenen  Vorgänge  am 

ehesten   gerecht   werden,   indem   wir   von   hypothetischen   Deutungen 

absehen,    und    ihn    als    superficielle    Furchung    unter    gleichzeitigem 

Zurückbleiben   einer  Anzahl   von  Dotterzellen   bezeichnen.     Ob   man 

berechtigt  ist,   in   diesen   zurückbleibenden  Zellen   schon  einen  Theil 

des  Entoderms   zu   erblicken   und   in 

ihrem     Zurückbleiben     schon     einen 

ersten     Act,     einen     Vorläufer 

Gastrulation    zu    erblicken,    soll 

nicht  näher  untersucht  werden. 

kommen   auf  diese  Frage   später 

den    ganz    ähnlichen   Vorgängen 

Insecten    zurück.     Wenn    wir 

auf  die  Vorkommnisse   bei   den 


der 

hier 

Wir 

bei 

der 

uns 

My- 

r  i  0  p  0  d  e  n  beschränken,  so  spricht 
eigentlich  nichts  für  diese  Auffassung. 
Eine  Anzahl  von  Furchungszellen 
rückt  an  die  Oberfläche,  um  dort 
das  Blastoderm  zu  bilden.  Andere 
bleiben  im  Inneren  zurück,  werden 
zu  Vitellophagen  und  degeneriren 
später.  Was  berechtigt  uns,  diesen 
Theil  der  Dotterzellen  dem  Entoderm 
zuzurechnen? 


Fig".  261.  Drei  Oberfläcbeuansicbten  des 
Keimes  von  Scolopendra  cingulata.  (Nach 
Heymoxs.) 

Man  sieht  in  A  die  Einwucherungsstelle, 
in  £  und  C  die  Ausbildung  der  Keimstreif  anläge. 


Es  muss  nämlich  erwähnt  werden, 
dass  nicht  alle  Dotterzellen,  welche 
wir  in  späteren  Stadien  im  Embryo 
von  Scolopendra  vorfinden,  dieser 
Qu'elle  entstammen.  Es  kommen  noch 
weitere  Dotterzellen  hinzu,  welche 
von  der  Einwucherungszone  und  ihrer 
näheren  und  ferneren  Umgebung  her- 
rühren. Wir  kommen  hiermit  zur  Be- 
schreibung jener  Processe,  welche 
He YMONS  als  c  i  r  c  u  m  p  o  1  a  r  e  S  o  n  - 
d  e  r  u  n  g  bezeichnet.  Nach  vollendeter 
Blastodermbildung  bei  S  c  o  1  o  p  e  n  d  r  a 
€ingula4:a  (und  bei  Scolopendra 
dalmatica  schon  früher)  kommt  es 
an  einer  bestimmten  Stelle  der  Keimes- 
oberfläche, welche  Heymons  —  eigentlich  ziemlich  willkürlich  —  als 
vegetativen  Pol  bezeichnet,  zur  Ausbildung  einer  bei  Oberflächen- 
betrachtung rundlichen  mehrschichtigen  Zellansammlung,  welche  dem 
mehrschichtigen  Cumulus  primitivus  der  Spinnen  verglichen 
werden  kann  (Fig.  261  Ä).  Es  entspricht  diese  Einwucherungsstelle 
später  dem  hinteren  Ende  des  Keimstreifs.    Man  wird  die  erste  Ent- 
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stehung  dieser  Zellansammhmg  bei  Scolopendra  cingulata  wohl 
auf  eine  Einwanderung  von  Blastodermzellen  zurückführen  dürfen. 
Bei  Scolopendra  dalmatica  scheint  es  sich  um  eine  Anhäufung 
von  Intercalarzellen  zu  handeln.  Während  sich  diese  Zellansammluug 
durch  Zelltheilung  und  durch  neues  Hinzuwandern  von  Blastoderm- 
zellen vergrössert,  wandern  einzelne  Zellen  des  so  entstehenden 
unteren  Blattes  oder  Entomesoderms  in  den  in  der  Umgegend 
des  Cumulus  primitivus  schon  etwas  aufgelockerten  Nahrungsdotter 
ein  und  werden  zu  Dotterzellen  {dz  in  Fig.  262),  welche  sich  von 
den  im  Dotter  bereits  befindlichen  weder  durch  ihr  Aussehen, 
noch  durch  ihr  späteres  Schicksal  unterscheiden  lassen.  Die  Ent- 
stehung dieser  „secundären"  Dotterzellen  ist  aber  nicht  auf  die  Region 
des  Cumulus  primitivus  beschränkt.  Sie  findet  auch  in  seiner  Um- 
gebung vom  Blastoderm  aus  statt.  Dort  wandern  einzelne  Blastoderm- 
zellen in  den  Dotter,  um  zu  Dotterzellen  zu  werden.  Möglicherweise 
werden  auch  einzelne  Intercalarzellen,  ohne  an  die  Oberfläche  zu  ge- 
langen, direct  in  Dotterzellen  umgewandelt. 

Schon  frühzeitig  verfallen  einzelne  in  den  Dotter  einwandernde 
Zellen  einer  Degeneration  (Fig.  264  p).  Es  erinnert  dies  an  die 
Degenerationsprocesse,  welche  vor  Allem  Herrick  für  verschiedene 
Decapoden  beschrieben  hat,  sowie  an  das  Schicksal  der  von 
Heymons  für  die  Insecten  angegebenen  sogenannten  Paracyten. 

die  Eiuwueherungsstelle  von 
Scolopendra  cingulata. 
(Nach  Heymons.) 

dz     Dotterzellen ,      en.in 

\  .   '   '  .       ^  'r.  Zellen    des   unteren  Blattes, 

^  .  , ' .         '  >'^»-^  welche     sich     entweder     zu 

'"^^**-;i«^^,  «3,*  '♦■  I         o  Entodermzellen       oder      zu 

^p^*    ■    *    •  \  Mesodermzellen       ausbilden 

^f^fTl  en  m  können. 

Das  Blastoderm  scheint  in  verschiedenen  Regionen  der  Eiober- 
fläche  von  verschiedener  Mächtigkeit  zu  sein.  Entsprechend  der 
späteren  Dorsalseite  ist  es  dünner,  an  der  Ventralseite  erscheint  im 
Umkreise  des  Cumulus  primitivus  eine  wohl  durch  Zelltheilungsvor- 
gänge  und  durch  näheres  Aneinanderrücken  der  Blastodermzellen 
bedingte  Verdickung.  Das  Einwandern  von  Zellen  geht  nun  nicht 
nur  am  Cumulus  primitivus,  sondern  —  wie  es  scheint  —  in  der 
ganzen  verdickten  Region  der  Ventralseite  vor  sich.  Die  einwandernden 
Zellen,  welche  ein  unteres  Blatt  bilden,  unterscheiden  sich  nicht  in 
ihrem  Aussehen,  wohl  aber  nach  ihrem  späteren  Schicksal,  welches, 
wie  es  nach  der  Schilderung  Heymons  scheint,  durch  ihre  Lage  und 
durch  den  Zeitpunkt  ihrer  Einwanderung  bestimmt  wird. 

Die  ersten  einwandernden  Zellen  werden,  wie  gesagt,  zu  Dotter- 
zellen. Ihnen  folgen  Zellen,  welche,  an  der  Oberfläche  des  Dotters 
verbleibend,  später  zu  Entodermzellen  (Mitteldarmanlage)  werden 
(Fig.  263  en.m).  Noch  etwas  später  gerathen  Zellen  unter  das  Blasto- 
derm, welche  von  Heymons  als  Mesenchymzellen  in  Anspruch  ge- 
nommen werden.  Alle  diese  Vorgänge  gehen  —  wie  es  scheint  — 
ganz  continuirlich   in   einander   über.     Die  Entodermzellen   sind   von 
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den  Dotterzellen  Anfangs  nicht  zu  unterscheiden,  ebenso  wie  sie  von 
den  Meseuchymzelleu  nicht  zu  trennen  sind.  Es  scheint,  dass  der 
Einwanderungsprocess  zuerst  im  Bereiche  des  Cumulus  primitivus 
einsetzt  und  sich  von  hier  auf  die  Umgebung  dieser  Stelle  und  bald 
auf  die  ganze  verdickte  ventrale  Partie  des  Blastoderms  ausbreitet. 
Schliesslich  soll  die  Zelleinwanderung  auch  in  den  dorsalen  Partien 
des  Blastoderms  zu  beobachten  sein.  Doch  meint  Heymons,  dass  die 
spärlichen,  von  den  dorsalen  Partien  des  Blastoderms  einwandernden 
Zellen  ausschliesslich  zu  Mesenchymzellen  werden. 

Nun  erfolgt  die  Entwicklung  des  Keimstreifs  und  der  den- 
selben characterisierenden  Mesodermstreifen ,  ein  Process,  der  von 
Heymons  als  s  omatob  lastische  Sonderung  bezeichnet  Avird. 
Die  ursprüngliche  Keimstelle  (Cumulus  primitivus)  verliert  ihre  scharfe 
Begrenzung.  Gleichzeitig  entwickelt  sich  von  ihr  aus  in  der  Richtung 
nach  vorne  eine  streifenförmige  Verdickung  (Fig.  261  A  u.  B),  welche 
aus  mehreren  Zellschichten  besteht  und  die  erste  Anlage  des  Keim- 
streifs darstellt.  Es  handelt  sich  bei  seiner  Ausbildung  um  einen 
von  der  Keimstelle  als  Ausgangspunkt  „in  ganz  bestimmter  Richtung 
fortschreitenden  Wucherungsprocess".  Die  unteren  Schichten  der 
genannten  Verdickung  werden  zu  den  Mesodermstreifen.    Ueber  ihre 
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Fig.  263.  Schnitt  diu-cli  die  Einwucherungsstelle  von  Scolopendra  cingulata 
in  einem  späteren  Stadium.     (Nach  Heymons.) 

dz  Dotterzellen,  en.m  Zellen  des  unteren  Blattes,  aus  welchem  Entodermzellen  oder 
Mesodermzellen  hervorgehen  können,  ms  Mesodermanlage. 

Entstehung  schreibt  Heymons:  „Die  am  Hinterende,  an  der  ehe- 
maligen Keimstelle,  durch  die  Immigration  hervorgerufene  starke, 
zapfenförmige  Verdickung  ist  im  Verschwinden  begrilfen.  Die  dort 
eingedrungenen  Zellen  beginnen  sich  gleichmässig  zu  vertheilen  und 
erzielen  dies  durch  eine  nach  vorne  gerichtete  Wanderung.  Hiermit 
schiebt  sich  also  unter  der  Oberfläche  der  Embryonalanlage  eine  von 
ihrem  Hinterende  ausgehende  tiefere  (dem  Mesoderm  zuzurechnende) 
Zellenmasse  nach  vorn.  Diese  Zellenmasse,  welche  Anfangs  in  Form 
eines  medianen  Kieles  in  den  Dotter  vorspringt,  erfährt  nun  vor 
Allem  eine  sehr  wesentliche  Verstärkung  noch  dadurch,  dass  sich 
von  dem  Ectoderm  der  Embryonalanlage  Zellen  loslösen,  in  die  Tiefe 
rücken  und  damit  die  Bildung  einer  zusammenhängenden  Mesoderm- 
schicht,  des  „Mesoblasts"  herbeiführen." 

Mit  der  hier  gemachten  Angabe,  dass  die  mesodermale  Zellen- 
masse „Anfangs  in  der  Form  eines  medianen  Kieles  in  den  Dotter 
vorspringt",  steht  eine  weitere  Angabe  von  Heymons  in  einem  ge- 
wissen Widerspruch,  dass  die  Bildung  des  Mesoderm s  „von  vornherein 
in  Form  von  zwei  parallelen  Streifen  angelegt  wird,  die  von  einem 
gemeinsamen  Punkte,  der  früher  am  Hinterende  befindlichen  Keim- 
stelle, ausgehen  und  sich  von  dort  allmählich  nach  vorn  hin  ausdehnen, 
wobei    sie   sich   auch  nach  vorn   etwas   verbreiten".     Möglicherweise 
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handelt  es  sich  um  zwei  zeitlich  aufeinander  folgende  Entwicklungs- 
zustände  des  Mesoderms,  indem  sich  ursprünglich  ein  medianer  kiel- 
förmiger  Zellstreifen  herausbildet,  der  sich  später  durch  seitliches 
Auseinanderrücken  in  zwei  laterale  Mesodermstreifen  (ms  in  Fig.  264) 
spaltet.  Diese  Verhältnisse  erscheinen  noch  nicht  genügend  geklärt. 
Besteht  der  ursprünglich  vorhandene  mediane  kielförmige  Zellstreifen 
nur  aus  Zellen,  welche  durch  Wanderung  vom  Cumulus  primitivus 
aus  nach  vorne  geschoben  wurden,  oder  findet  in  seinem  Bereiche 
auch  eine  Einwucherung  von  Blastodermzellen  statt?  Im  letzteren 
Falle  könnten  wir  in  seinem  Vorhandensein  vielleicht  —  wie  bei 
Peripatus  —  den  Ausdruck  einer  Streckung  des  Blastoporus  er- 
blicken. 

In  den  vordersten  Enden  der  Keimstreifanlage,  jener  Region 
entsprechend,  welche  die  ältesten  und  sonach  am  weitest  entwickelten 
Partien  des  Keimstreifs  enthält,  ist  die  Trennung  der  Mesoderm- 
anlage  in  zwei  lateralwärts  auseinander  gerückte  Portionen,  die  paarigen 
Mesodermstreifen.  naturgemäss  am  deutlichsten.  Auf  diese  Region 
bezieht  sich  die  Fig.  264.  Man  erkennt,  dass  das  Ectoderm  in  der 
medianen  Partie  ganz  dünn  ist  und  dass  sich  unter  ihm  nur  ver- 
einzelte Mesenchymzellen  vorfinden,  während  seitlich  das  Ectoderm 
verdickt,  ist  und   unter  ihm  die  Querschnitte   der  beiden  Mesoderm- 
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Fig.  264.  Quersclinitt  durch  die  vordere  Region  einer  jungen  Keimstreifanlage 
von  Scolopendra  oingulata.     (Nach  Heymons.) 

dz  Dotterzellen,  en  Entodermzelleu,  ms  Mesoderm,  ^j  sogenannte  Paracyten,  d.  i. 
Dotterzellen,  die  frühzeitig  der  Degeneration  anheimfallen. 

streifen  sichtbar  sind.  In  dieser  Region  soll  nach  Heymons  eine 
Verstärkung  der  Mesodermstreifen  durch  Hinzutreten  von  ectodermalen 
Elementen  stattfinden  —  eine  Angabe,  die  Manchem  vielleicht  etwas 
zweifelhaft  erscheinen  dürfte.  Doch  ist  darauf  hinzuweisen,  dass  auch 
für  Crustaceen,  vor  Allem  für  verschiedene  Malacostraken,  die 
Angabe  gemacht  wurde,  dass  in  der  naupliaren  Region  des  Keimstreifs 
Mesodermbildung  durch  Einwanderung  ectodermaler  Elemente  vor- 
komme, so  von  NusBAUM  für  Mysis,  von  Cano  für  verschiedene 
kurzschwänzige  Decapoden  u.  A.  Diese  Verhältnisse  erfordern  noch 
eine  entsprechende  Nachuntersuchung.  Die  Angabe  von  Heathcote, 
dass  bei  Julus  auch  emporwandernde  Dotterzellen  sich  an  der  Ver- 
stärkung der  Mesodermstreifen  betheiligen,  konnte  Heymons  nach 
seinen  Befunden  an  Scolopendra  nicht  bestätigen. 

Wenn  später  die  Segmentirung  des  Keimstreifs  einsetzt,  so 
werden  die  drei  Keimblätter  schärfer  von  einander  getrennt.  Die 
Entodermzelleu  schliessen  sich  zu  einem  die  Oberfläche  des  Dotters 
bedeckenden  Plattenepithel  (Fig.  265  en„)  zusammen.  Diese  ento- 
dermale   Zellplatte    gehört  Anfangs   nur    den    ventralen    Partien    des 
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Keimes  an.  Sie  entwickelt  sich  aber  nicht  nur  unter  dem  Keimstreif, 
sondern  greift  seitlich  über  ihn  hinaus.  Später  vergrössert  sie  sich 
und  umwächst  schliesslich  den  ganzen  Nahrungsdotter.  Dieser  Um- 
wachsungsprocess  scheint  ausschliesslich  auf  Vergrösserung  und  Aus- 
dehnung der  ursprünglich  nur  ventral  vorhandenen  Entodermschicht 
zurückzuführen  zu  sein.  Während  so  bei  den  Chilopoden  der 
Nahrungsdotter  auf  diese  Weise  ins  Innere  des  Mitteldarms  gelangt, 
bildet  sich  bei  den  Diplopoden  das  Mitteldarmrohr  als  eine  im 
Dotter  gelegene  Röhre  heraus  (Metschnikoff,  Heathcote,  Cholod- 
KOWSKY  1895  an  J  u  1  u  s  ,  He ymons  1901  an  G 1  o  m  e  r  i  s).  Der  Dotter 
gelangt  hier  also  in  die  Leibeshöhle,  wo  er  allmählich  resorbirt  wird. 
Die  Verhältnisse  liegen  hier  ähnlich,  wie  bei  den  Cladoceren  und 
Aehnliches  wurde  von  Mc  Murrich  für  Cymothoa  angegeben. 

Gleichzeitig  haben  sich  auch  die  Mesodermstreifen  vom  Ectoderm 
schärfer  abgetrennt.  Sie  zerfallen  nun,  der  Segmentirung  des  Keim- 
streifs entsprechend,  in  paarige  Ursegmente,  in  denen  bald  durch 
Spaltung  die  Cölomhöhlen  zur  Ausbildung  kommen.  Die  Cölom- 
säckchen  gewinnen  bei  den  Myriopoden  eine  ansehnliche  Aus- 
dehnung und  entsenden  je  ein  Divertikel  in  die  Extremitätenanlagen. 
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.  Fig'.  265,  Querschnitt  durch  das  Hinterende  eines  Keimstreifes  von  Scolo- 
pendra  cingulata.  (Nach  Heymoxs.)  Der  Schnitt  hat  das  Proetodaeum  (pr)  und 
die  Afteröffnung  getroffen. 

ch  Dotterzelle,  en,  entodermale  Zellplatte,    die  sich  an  das  Proetodaeum  anschliesst, 
en„  entodermales  Plattenepithel,  ec  Ectoderm,   ms  Mesoderm,  pr  Proetodaeum. 


Noch  ein  paar  Worte  über  die  späteren  Umwandlungen  der  ento- 
dermalen  Epithelschicht.  Dieselbe  ist  ursprünglich  —  wie  wir  ge- 
sehen haben  —  ein  ganz  flaches  Plattenepithel  (Fig.  265  en„).  Wenn 
später  das  Stomodaeum  und  Proetodaeum  als  ectodermale  Einstülpungen 
zur  Ausbildung  gelangen,  so  wird  das  Entoderm  in  der  nächsten 
Umgebung  des  inneren  Endes  des  Proctodaeums  zu  einer  etwas 
höheren  Cylinderzellenschicht  umgewandelt  (Fig.  265  en,).  Es  wieder- 
holen sich  hier  genau  die  gleichen  Vorgänge,  wie  bei  vielen  Crusta- 
ceen,  bei  denen  auch  die  erste  Ausbildung  definitiven  Mitteldarm- 
epithels in  innigem  Anschluss  an  die  Proctodaeum-Einstülpung  statt- 
findet. Wir  fügen  hinzu,  dass  die  Verhältnisse  dieser  Region,  wie 
sie  der  Querschnitt  Fig.  265  nach  Heymons  darstellt,  eine  vollkommene 
Uebereinstimmung  mit  der  hinteren  Mitteldarmanlage  der  Insecten 
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erkennen  lässt.  Die  Mitteldarmanlage  besteht  nun  bei  S  c  o  1  o  p  e  n  d  r  a 
aus  zwei  Abschnitten.  Vorne  ein  weiter  mit  Plattenepithel  über- 
kleideter  Sack,  der  den  Nahrungsdotter  umschliesst  und  welcher  nach 
hinten  in  eine  trichterförmig  verengte,  mit  Cylinderepithel  ausgekleidete 
Partie  übergeht,  welche  an  das  Proctodaeum  grenzt.  Die  Platten- 
epithelzellen  der  vorderen  Partie  nehmen  nun  Dotterpartikelchen  in 
sich  auf  und  werden  hierdurch  zu  ziemlich  grossen,  cubischen  Ele- 
menten umgewandelt.  Sie  verhalten  sich  ganz  ähnlich,  wie  die  Ento- 
dermzellen  von  Neomj'sis  nach  der  Schilderung  von  J.  Wagner. 
Während  nun  der  Dotter  immer  mehr  und  mehr  resorbirt  wird,  ver- 
grössert  sich  die  hintere  verengte  Partie  des  Mitteldarms  auf  Kosten 
der  vorderen.  Inzwischen  finden  sowohl  im  Cylinderepithel  der 
hinteren,  als  in  dem  cubischen  Epithel  der  vorderen  Partie  Zell- 
destructionen  und  ein  Ersatz  durch  regenerationsfähige,  embryonale 
Elemente  statt. 

Wir  müssen  noch  mit  einigen  Worten  auf  die  erste  Embryonal- 
anlage, auf  die  von  uns  als  Cumulus  primitivus  bezeichnete 
Keimstelle  oder  Wucherungszone  zurückkommen.  Heymons  hat  es 
wahrscheinlich  gemacht,  dass  in  dem  hier  einwuchernden  Zellmaterial 
auch  die  Genitalzellen  enthalten  sind.  Es  stimmt  dies  mit  den 
unten  darzustellenden  Verhältnissen  bei  den  Insecten,  für  welche 
Heymons  eine  am  hinteren  Ende  der  Keimstreifanlage  gelegene 
„Fossa  genitalis"  nachgewiesen  hat. 

E.  Insecten. 

Trotzdem  die  Keimblätterbildung  der  Insecten  ein  viel  und 
eingehend  untersuchtes  Gebiet  ist,  so  sind  wir  doch  noch  zu  keiner 
vollständigen  Klärung  der  hier  vorliegenden  Fragen  gekommen.  Die 
Ursachen  hierfür  liegen  zum  Theil  in  den  Schwierigkeiten,  die  sich 
der  Beschaffung  eines  lückenlosen  Materials  und  dessen  Verarbeitung 
in  den  Weg  stellen,  zum  Theil  sind  sie  in  dem  Umstände  zu  suchen, 
dass  offenbar  die  l)etreffenden  Vorgänge  in  den  verschiedenen  Gruppen 
auf  recht  verschiedenartige  Weise  ablaufen. 

Von  vorne  herein  würden  wir  wohl  vermuthen.  dass  bei  den 
ursprünglichen  Insecten,  also  etwa  in  der  Gruppe  der  Apterygo- 
genea  und  der  Orthopteren,  die  nächsten  Anklänge  an  die  Vor- 
gänge der  Keimblätterbildung  der  Myriopoden  zu  finden  wären. 
Das  ist  auch  bis  zu  einem  gewissen  Grade  der  Fall ;  daher  wir  unsere 
Darstellung  der  Keimblätterbildung  der  Insecten  mit  einer  Schilderung 
des  Verhaltens  der  genannten  Gruppen  einleiten  werden.  Allerdings 
zeigen  gerade  die  ursprünglichsten  Formen  in  einer  wichtigen  Hin- 
sicht ein  etwas  abweichendes  Verhalten..  Während  bei  den  Myrio- 
poden, wenn  wir  der  Darstellung  von  Heymons  für  Scolopendra 
folgen,  die  Dotterzellen  zu  Grunde  gehen,  ohne  an  dem  Aufbau  des 
Embryos  irgendwie  Antheil  zu  nehmen,  sollen  sie  nach  der  Darstellung 
desselben  Autors  bei  Lepisma  das  Mitteldarmepithel  liefern,  und 
ähnlich  verhalten  sich  auch  die  Odonaten  (Libellen),  bei  denen 
nach  Heymons  und  H.  Tschuproff  wenigstens  ein  Theil  des  Mittel- 
darmepithels von  den  Dotterzellen  gebildet  wird.  Diese  Befunde 
würden  sonach  darauf  hindeuten,  dass  die  Eutwicklungsweise  der 
ursprünglichsten  Insecten  sich  nicht  direct  an  die  der  Myrio- 
poden  anschliesst   oder   von  dort   abzuleiten  ist.     Eher  würde  man 
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an  die  dotterreicheren  Eier  der  Onychop hören  als  Ausgaugspimkt 
der  Verhältnisse  bei  den  Insecten  zu  denken  haben.  Derartige 
Varianten  in  der  Ausbildung  der  Keimschichten  können  nicht  in  Er- 
staunen versetzen,  wenn  man  die  unendliche  Mannigfaltigkeit  der 
Processe  im  Kreise  der  Arthropoden  überblickt.  Auch  bei  den 
Crustaceen  finden  sich  die  gleichen  Varianten  in  der  Art  der  Ver- 
wendung der  Dotterzellen,  wie  wir  seinerzeit  ausgeführt  haben. 

lieber  die  Embryologie  der  Apterygota  sind  wir  noch  immer 
recht  unvollständig  unterrichtet.  Zwar  liegen  seit  den  Zeiten 
Nicolet's  (1842)  verscliiedentliche  Angaben  von  Uljanin  (S.  1875, 
1876),  J.  Barrois  (S.  1879),  Lemoine  (S.  1882),  Grassi  (S.  1885), 
Heymons  (F.  1897),  Uzel  (F.  1898),  Prowazek  (F.  1900)  u.  A. 
hierüber  vor ;  sämmtliche  in  Bezug  auf  Keimblätterbildung  mehr  oder 
minder  fragmentarischen  Characters.  Etwas  eingehender  sind  die  Mit- 
theilungen von  A.  Claypole  (F.  1898)  für  Anurida  maritima. 
Unter  diesen  Umständen  halten  wir  es  für  zweckentsprechend,  unsere 
Schilderung  ausschliesslich  auf  die  Darstellung  der  Verhältnisse  bei 
Lepisma  saccharina  zu  beschränken,  welche  von  Heymons  und 
Uzel  untersucht  wurde,  und  verweisen  bezüglich  der  übrigen  Formen 
auf  die  zusammenfassende  Darstellung  von  Uzel. 

Das  Ei  von  Lepisma  ist  von  länglich-elliptischem  Umriss  und 
wird  von  einer  doppelten  Membran  (Exochorion  und  Endochorion) 
umhüllt  abgelegt.  Ein  Keimhautblastem  fehlt  hier,  wie  auch  bei  den 
Orthopteren.  Die  Furchung  ist  eine  rein  superficielle.  Die 
Furchungskerne  vermehren  sich  durch  fortgesetzte  Theilung  und  be- 
geben sich  an  die  Oberfläche  des  Keimes,  um  dort  in  bekannter  Weise 
das  Blastoderm  auszubilden.  Hierbei  bleiben  einzelne  „Furchungs- 
zellen"  im  Dotter  zurück,  um  dort  zu  Dotterzellen  zu  werden.  Doch 
scheint  es  nach  den  Angaben  von  Uzel,  dass  nicht  alle  später  im 
Dotter  befindlichen  Zellen  durch  Theilung  von  diesen  ursprünglich 
zurückgebliebenen  abstammen,  sondern  dass  auch  nach  erfolgter 
Blastodermbildung  eine  Rückwanderung  einzelner  Blastodermzellen 
in  den  Dotter  vor  sich  geht,  wodurch  die  Zahl  der  Dotterzellen  ver- 
mehrt wird. 

Die  erste  Anlage  des  Keimstreifs  tritt  in  der  Form  einer  rund- 
lich-dreieckigen Blastodermverdickung  an  der  Ventralseite  ziemlich 
weit  hinten  auf  (Fig.  266).  Indem  die  vorderen  Ecken  sich  etwas 
ausbuchten,  erscheinen  hier  frühzeitig  die  Kopf-  oder  Scheitellappen, 
während  der  Keimstreif  später  durch  Streckung  in  die  Länge  wächst 
(Fig.  267  A).  Dass  die  erste  Anlage  des  Keimstreifs  so  kurz  ist, 
kommt  auch  bei  verschiedenen  Orthopteren,  so  bei  Gryllus 
und  Periplaneta,  ferner  bei  Stagomautis  nach  Wheeler,  bei 
Eutermes  nach  Knower  zur  Beobachtung.  Grarer  hat  solche 
Formen  als  kurzkeimige  (brachyblastische)  den  langkeimigen  (tany- 
blastischen)  gegenübergestellt,  bei  welchen  der  Keimstreif  von  Anfang 
an  einen  grösseren  Theil  der  Eioberfläche  bedeckt.  Mit  Rücksicht 
auf  das  Verhalten  von  Scolopendra  könnte  man  geneigt  sein,  das 
Verhalten  der  kurzkeimigen  Formen  als  ein  ursprüngliches  zu  be- 
trachten. Doch  macht  Heymons  wohl  mit  Recht  darauf  aufmerksam, 
dass  die  nächstverwandten  Formen  sich  in  dieser  Hinsicht  ver- 
schieden verhalten.  So  ist  Periplaneta  eine  kurzkeimige,  Phyllo- 
dromia  mehr  eine  langkeimige  Form,  Gryllus  gehört  zu  den 
brachyblastischen,    Gryllotalpa   zu   den   tauyblastischen   Formen. 
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Es  dürfte  sonach  diesen  Differenzen  kein  allzu  grosser  Werth  bei- 
zumessen sein. 

Der  Keimstreif  von  Lepisma  wird  zweischichtig,  indem  in  der 
Mitte  der  Keimstreifanlage  und  in  ihren  hinteren  Partien  eine  solide 
Zelleinwucherung  stattfindet.  Die  einwuchernden  Zellen,  welche  sich 
bald  unter  dem  Ectoderm  des  Keimstreifs  zu  einer  einfachen  Zell- 
schicht ausbreiten,  stellen  das  Mesoderm  (Fig.  267  ms)  des  Embryos 
dar.     Das  Entoderm  ist  durch  die  Dotterzellen  repräsentirt. 

Hierauf  erfolgt  die  Gliederung  des  Keimstreifs,  seine  Versenkung 
in  den  Dotter,  die  Ausbildung  von  Amnion  und  Serosa,  welche  bei 
dieser  Form  durch  einen  offen  stehenden  Amnionporus  mit  einander 
in  Verbindung  bleiben,  das  Auftreten  von  Stomodaeum  und  Procto- 
daeum  in  der  Form  von  Ectodermeinstülpungen  etc.  Alle  diese  Vor- 
gänge sollen  hier  nicht  näher  betrachtet  werden.  Erwähnt  sei  nur, 
dass  in  frühen  Stadien  am  hintersten  Ende  des  Keimstreifs  eine 
Zellgruppe  in  die  Tiefe  verlagert  wird :  die  Genitalanlage  (Fig.  267  A  gs). 
Es  stimmt  dies  mit  den  Beobachtungen  von  Heymons,  welcher  an 
Forficula  und  verschiedenen  Orthopteren  die  Sonderung  der 
Genitalanlage  von  einer  dem  hintersten  Keimstreifende  angehörigen 
Genitalgrube  aus  nachweisen  konnte. 


\     1.7       \      '^-^;  -^-^o 
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Fig.  266.  Fig.  267. 

Fig'.  266.  Ei  von  Lepisma  saccharina  mit  jüngster  Keimstreif  anläge  ^-.  (Nach 
Heymons.) 

Fig.  267.  A  Junger  Keimstreif  von  Lepisma  saccharina,  B  derselbe  im 
Querschnitt.     (Nach  Heymons.) 

am  Amnion,  cZZ;  Dotterkern,  ec  Ectoderm,  gr«  Genitalzellen,  ^•  Kopflappen,  m*' Mesoderm. 

Der  Keimstreif  ist  in  den  Dotter  versenkt  und  nachenförmig  ausgehöhlt. 

Hier  müssen  uns  noch  die  späteren  Schicksale  der  Dotterzellen 
beschäftigen.  Die  nächste  Veränderung,  welche  im  Nahrungsdotter 
zu  beobachten  ist,  ist  der  für  die  Insecten  im  Allgemeinen  characte- 
ristische  Vorgang  der  D  o  1 1  e  r  f  u  r  c h  u  n  g.  Hierbei  wirken  die  „Dotter- 
zellen" als  active  Centren  der  Ballung  des  Nahrungsdotters.  Es 
werden  um  jeden  einzelnen  Dotterkern  entsprechende  Territorien  der 
Nahrungsdottermasse  durch  auftretende  Furchen  abgegrenzt.  So  ent- 
stehen die  sogenannten  Dottersegmente  oder  Dotter  schollen. 
Der  ganze  Nahrungsdotter  wird  in  solche  Theilstücke  zerfällt.  Jedes 
einzelne  Dottersegment  enthält  in  seinem  Inneren  einen  Dotterkern 
mit  umgebender  Protoplasmamasse  (die  frühere   sogenannte  „Dotter- 
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zelle").  Der  Process  ist  bei  Lepisma,  wie  auch  bei  den  Blattiden 
nicht  gerade  übermässig  deutlich.  Bei  anderen  Insecten  (Lepido- 
pteren,  Coleoptereu)  ist  die  Abgrenzung  der  einzelnen  Dotter- 
segmente eine  viel  schärfere. 

Während  bei  den  meisten  Insecten  die  Kerne  der  Dotter- 
segmente bald  ungemein  gross  werden  und  sich  durch  Chromatin- 
reichthum  auszeichnen,  unterscheiden  sie  sich  bei  Lepisma  nicht 
von  den  übrigen  Kernen  der  Embryonalzelleu.  Auch  konnte  hier 
von  den  Vorgängen  amitotischer  Kerntheilung,  die  sonst  bei  den 
Dotterkernen  häutig  sind,   nichts  beobachtet  werden. 

Die  Anlage  des  Darmcanals  besteht  nun   aus  dem   ectodermalen 
Stomodaeum  und  Proctodaeum,  welche  an  die  durchfurchte  Xahrungs- 
dottermasse  heranreichen.     Letztere  repräsentirt  die  Mitteldarmanlage, 
welche     sich     nun    bald    mit 
Mesodermzellen  umhüllt,   aus 
denen   später    die   Muscularis 
des    Mitteldarms     sich     ent- 
wickelt. 

Indem  sich  nun  die  Dot- 
tersegmente an  die  genannte 
Muscularisschicht  anschliesseu 
(Fig.  268),  entsteht  im  Inneren 
des  Nahrungsdotters  ein  Hohl- 
raum (die  Höhle  des  Mes- 
enterons),  welche  von  einem 
ei  weiss-  und  fetthaltigen  Dot- 
ter de  tritus  erfüllt  ist.  Nun 
verlieren  einzelne  Dotterseg- 
mente ihren  ganzen  Gehalt  an 
Nahrungsdottersubstanzen.  Sie 
werden  so  zu  kleinen  Zellen, 
welche  sich  auf  mitotischem 
Wege  theilen.  So  werden  in 
der  Wand  des  Mitteldarmes 
kleine     Zellgruppen     {er     in 

Fig.  268)  gebildet,  in  denen  wir  die  Anlage  der  sogenannten  Crypten 
des  Mitteldarmepithels  zu  erblicken  haben.  Wie  sich  die  übrigen 
Dottersegmente  später  zu  gewöhnlichen  Mitteldarmepithelzellen  um- 
wandeln, wurde  nicht  genauer  verfolgt. 

Hier  schliessen  sich  die  Libelluliden  an.  Bei  diesen  wird 
das  Mesoderm,  wie  bei  so  vielen  Insecten  durch  Einwucherung 
von  einer  median  verlaufenden  Rinne  des  Keimstreifs  (Fig.  269^  r) 
aus  gebildet.  Vielleicht  auch  zum  Theil  durch  Einwanderung  einzelner 
Blastodermzellen  von  den  seitlichen  Partien  des  Keimstreifs  {m'  in 
Fig.  269  B).  Im  Dotter  sind  bei  der  Blastodermbildung  sogenannte 
„Dotterzellen"  zurückgeblieben.  Letztere  liefern  auch  hier  nach  Hey- 
MONS  und  H.  TscHUPROFF  wenigstens  einen  Theil  (nämlich  den 
mittleren  Abschnitt)  des  Mitteldarmepithels.  Nach  Tschuproff  kann 
man  ihrem  späteren  Schicksale  nach  zweierlei  Sorten  von  Dotter- 
zellen unterscheiden.  Die  einen  werden  bei  der  Dotterfurchung  zu 
Mittelpunkten  der  Dottersegmente,  ihre  Kerne  werden  gross.  Diese 
sogenannten  Vitellophagen  {vit  in  Fig.  270)  gehen  später  wenigstens 
zum  Theil  zu  Grunde.     Ein   anderer  Theil   der   Dotterzellen   nimmt 


Fig.  268.  Querschnitt  durch  das  7.  Ab- 
dominalsegmeut  einer  jungen  Lepisma- Larve. 
(Nach  Heymoxs.) 

er  Crypten,  dk  Dotterkern,  g  Abdominal- 
gauglion,  h  Her^,  m  Muskelquerschnitt,  sl  Stigma. 
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an  der  Dotterfurchimg  keinen  Antheil.  Sie  bleiben  klein  und  be- 
halten den  Character  gewöhnlicher  Embryonalzellen  {en  in  Fig.  270). 
Das  Darmlumen  entsteht  hier,  wie  bei  Lepisma,  indem  sich  die 
Dottersegmente  an  die  Oberfläche  gegen  die  Muscularis  hinziehen. 
Hierbei  gerathen  dann  die  kleinen  Entodermzellen  zwischen  die  grossen 
Vitellophagen  und  bilden  Gruppen,  in  denen  die  Anlage  der  Crypten 
(Fig.  270)  zu  erkennen  ist,  von  denen  aus  sich  in  der  Larve  die 
Kegeueration  des  ganzen  Mitteldarmepithels  vollzieht.  Diese  Verhält- 
nisse stimmen  mit  den  für  Lepisma  geschilderten  vollkommen 
übereiu. 
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Fig.   269. 
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Fig.  270. 


Fig'.  269.  A  Ei  von  Libellula  quadrimaculata  mit  Keimstreifanlage,  von 
der  Ventralseite. 

B  Querschnitt  durch  den  Keimstreif  von  Libellula  quadrimaculata,  die 
Primitivrinne  an  diesem  Schnitt  nicht  deutlich.     (Nach  Heymons.) 

d  Nahrungsdotter,  k  Keimstreifanlage,  m  unteres  Blatt  (nach  Heymons  Mesoderm), 
m'  seitlich  gelegene  Mesodermzelle,  o  Anlage  der  Stomodaeum-Einstülpung,  r  Primitivrinne. 

Fig".  270.  Sagittalschnitt  durch  den  Darmcanal  einer  Libellulideularvo  (Epithecia 
biraaculata).     (Nach  Tschupeoff.) 

en  kleine  Entodermzelle,  m,  m',  m"  drei  hintere  einander  folgende  Abschnitte  des 
Mitteldarms ;  m  und  m"  haben  nach  Tschüpkoff  Epithel  ectodermaler  Abkunft,  m'  ento- 
dermaler  Abkunft,   nius  Muscularis,   i^r  Proctodaeum,   vit  Vitellophagen,   st  Stomodaeum. 


Man  erkennt  aber  aus  Fig.  270,  dass  auf  dem  geschilderten  Wege 
nur  ein  Theil  der  Mitteldarinwand  gebildet  wird.  Ein  vorderer, 
becherförmiger  Abschnitt  (m),  der  sich  an  das  Stomodaeum  anschliesst. 
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hat  Anfangs  anderen  Character.  Ebenso  verhält  sich  ein  hinterer 
Abschnitt  (m"),  der  seinen  Anschluss  an  das  Proctodaeuni  (pr)  findet. 
Diese  beiden  Partien  des  Mitteldarms  werden  von  Tschuproff  von 
dem  ectodermalen  Stomodaeum  resp.  Proctodaeuni  abgeleitet.  Später 
sind  die  drei  so  verschieden  entstandenen  Partien  des  Mitteldarms 
der  Libellenlarven  nicht  von  einander  zu  unterscheiden.  Es  haben 
sich  auch  in  dem  vorderen  und  hinteren  Abschnitte  die  characte- 
ristischen  Crypten  herausgebildet.  Kurz,  die  drei  Abschnitte  sind 
zu  einem  einheitlichen  Gebilde  geworden. 

Die  Frage  nach  der  Herkunft  des  vorderen  und  hinteren  Ab- 
schnittes des  Mitteldarms  bei  den  Libellen  führt  uns  zur  Be- 
sprechung des  bis  in  die  neueste  Zeit  strittig  gebliebenen  Punktes 
in  der  Lehre  der  Keimblätterbildung  bei  denlnsecten,  zu  der  von 
Heymons  u.  A.  vertretenen  Ansicht  von  der  ectodermalen  Ab- 
stammung des  Mitteldarmepithels  bei  den  pterygoten  Insecten. 

Zur  allgemeinen  Orientirung  über  die  Verhältnisse,  unter  denen 
sich  die  Embryonalanlage  der  Insecten  herausgestaltet,  diene  hier 
nur  kurz  Folgendes.  Der  Insectenembryo  entwickelt  sich  nicht  aus 
dem  ganzen  Blastoderm,  sondern  aus  einer  an  der  Ventralseite  auf- 
tretenden streifenförmigen  Blastodermverdickung,  welche  als  Keim- 
streif bezeichnet  wird  (vgl.  Fig.  269  A).  Jene  Theile  des  Blasto- 
derms,  welche  nicht  zur  Bildung  des  Keimstreifs  verwendet  werden, 
liefern  später  die  Embryonalhüllen :  Amnion  und  Serosa.  Der 
Keimstreif  wächst  in  die  Länge  und  zeigt  bald  Spuren  von  Segmen- 
tirung.  Das  Vorderende  ist  durch  zwei  seitliche  Ausladungen,  die 
dem  primären  Kopfsegmente  angehörigen  Kopf-  oder  Scheitel- 
lappen (Je  in  Fig.  267  Ä),  gekennzeichnet. 

Die  ursprüngliche  Keimstreifanlage  besteht,  als  einfache  Blasto- 
dermverdickung, zunächst  aus  einer  einzigen  Zellenlage.  Sie  wird 
aber  bald  zweischichtig,  indem  zu  der  anfänglich  vorhandenen  Zellen- 
schicht eine  zweite  untere  Schicht  von  Zellen  hinzukommt,  welche 
von  den  Autoren  je  nach  der  Auffassung  verschieden  benannt  worden 
ist  (Fig.  271  Ä,  B  u.  C).  Heymons  bezeichnet  sie  als  Mesoderm 
und  diese  Bezeichnung  ist  insofern  zutreffend,  als  jedenfalls  das  ganze 
spätere  Mesoderm  in  dieser  unteren  Schicht  enthalten  ist.  Fraglich 
ist  hur,  ob  die  untere  Schicht  auch  entodermale  Elemente,  d.  h.  Zellen 
enthält,  Avelche  später  das  Mitteldarmepithel  liefern  sollen.  Wir  haben 
für  die  Bezeichnung  dieser  unteren  Schicht  nach  dem  Vorgange 
Kowalevsky's  den  indifferenten  Terminus  „unteres  Blatt"  ge- 
wählt, welcher  sich  insofern  empfiehlt,  als  er  über  die  spätere  Ver- 
wendung dieser  Schicht  zunächst  nichts  aussagt. 

Das  untere  Blatt  entsteht  im  Allgemeinen  von  einer  in  der 
Medianebene  nach  der  ganzen  Länge  des  Keimstreifs  sich  entwickelnden 
Rinne  {r  in  Fig.  269  A)  aus.  Wir  haben  diese  Rinne  schon  oben 
bei  der  Schilderung  der  Libelluli  den -Entwicklung  erwähnt.  Nur 
in  seltenen  Fällen  wird  sie  vollständig  oder  fast  vollständig  vermisst 
(Gryllotalpa  und  Phyllodromia,  nach  Heymons  1895  und 
NusBAUM  und  FuLiNSKY  1906,  1909).  Die  Entwicklung  des  unteren 
Blattes  geht  in  der  Weise  vor  sich,  dass  entweder  aus  der  Rinne 
sich  eine  röhrenförmige  Einstülpung  (Fig.  271  A)  entwickelt,  deren 
Lumen  später  undeutlich  wird  (Fig.  271  B  u.  C),  oder  aber  indem 
von  der  Rinne  aus  eine  einfache  Zelleinwucherung  stattfindet.  Später 
breiten   sich   die  Zellen   des  unteren  Blattes  unter  dem  Ectoderm  in 
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einfacher   oder   mehrfacher    Schicht   aus   (Fig.  269  B,  271  C).     Auch 
zeigt  sich  bald  eine  Neigung  zur  Trennung  in  zwei  laterale  Partien, 

in  denen  wir  dann 
die  beiden  Meso- 
derm  streifen  (Fig. 
271  B)  zu  erken- 
nen haben.  In 
jenen  Fällen ,  in 
denen  man  wie 
bei  Gryllotalpa 
und  Phyllodro- 
m  i  a  eine  Rinne 
vermisst,  wird  eine 
mehr  diifuse  Art 
der  Entstehung  des 
unteren  Blattes  an- 
gegeben, indem  an 
beliebigen  Stellen 
des  Keimstreifs,  be- 
sonders    aber     an 

Flg.  271.  Querschnitte 
durch  den  Keimstreif  von 
Hydrophilus  in  6  auf 
einander  folgenden  Sta- 
dien. (Nach  Heidek,  aus 
Laxg's  Lelirbuch.) 

A  Bildung  des  unteren 
Blattes  durch  rinnenför- 
mige  Einstülpung,  B  Ent- 
stehung der  Amnionfal- 
ten,  C  der  zvveiscliichtige 
Keimstreif  vom  Amnion 
vollständig  überwaclisen, 
Dotterfurchung,  D  Ent- 
stehung der  Ursegmente, 
E  Bildung  der  Tracheen, 
F  Entstehung  der  defini- 
tiven Leibesliöhle.  Man 
sieht  die  beiden  Ento- 
dermstreifen. 

am  Amnion,  h  unteres 
Blatt,  cl  Nahrungsdotter, 
dz  Dotterzellen,  ec  Ecto- 
derm,  en  Entoderm,  l  de- 
finitive Leibesliöhle,  jjr 
Neuralrinne,  pw  Primi- 
tivwülste  der  Bauch- 
ganglienkette, r  Blasto- 
porus,  sjy  Spalte  im 
Mesoderm,  se  Serosa,  s 
Seitenstränge  dei'  Anlage 
der  Bauehganglienkette, 
sjJtn  splanchnisches  Blatt 
des  Mesoderms,  tr  Tra- 
cheenanlage, ■MS  Urseg- 
ment. 

seinen  lateralen  Partien  einzelne  Zellen  in  die  Tiefe  rücken  sollen.    Ein 
ähnlicher  Vorgang  wird  von  Heymons   auch  für  jene  Formen   auge- 
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üommen.  bei  denen  die  Hauptmasse  des  unteren  Blattes  von  der 
oben  erwähnten  Rinne  aus  gebildet  wird.  Auch  hier  sollen  einzelne 
Zellen  von  den  lateralen  Partien  des  Keimstreifs  aus  in  die  Tiefe 
wandern  und  später  zu  Mesodermzellen  werden.  Andere  Zellen, 
welche  in  gleicher  Weise  in  die  Tiefe  rücken,  zeigen  frühzeitig 
Degenerationserscheinungen  und  werden  von  Heymons  als  Para- 
cyten  bezeichnet. 

Nach  vollzogener  Absonderung  des  unteren  Blattes  wird  die 
oberflächliche  Schicht  des  Keimstreifs  nunmehr  als  E  et  oder  m 
benannt. 

Frühzeitig  wird  der  Keimstreif  der  Insecten  von  den  cuticularen 
Hüllen  (Chorion)  abgedrängt.  Es  entwickelt  sich  nämlich  von  seinen 
Rändern  aus  eine  Blastodermfalte  (Fig.  271  S),  welche  ihn  schliess- 
lich vollkommen  überwächst  (Fig.  271  C).  Auf  diese  Weise  kommen 
die  als  Amnion  und  Serosa  bezeichneten  embryonalen  Hüllen  des 
Insectenkeimstreifs  zu  Stande.  Ihre  Bildungsweise  ist  im  Einzelnen 
eine  ungemein  verschiedenartige.  Häufig  wird  hierbei  der  Keimstreif 
mehr  oder  weniger  in  den  Dotter  versenkt.  Wir  gehen  auf  diese 
Vorgänge  hier  nicht  näher  ein  und  verweisen  diesbezüglich  auf  die 
Ausführungen  des  Speciellen  Theiles,  p.  767  u.  ff". 

Später  entwickeln  sich  an  den  einzelnen  Körpersegmenten  die 
Extremitätenanlageu  als  höckerförmige  Auswüchse  des  Keimstreifs. 
Es  bildet  sich  das  Stomodaeum  in  der  Form  einer  nahe  dem  hinteren 
Rande  des  primären  Kopfsegmentes  auftretenden  Ectodermeinstülpung, 
und  in  ähnlicher  Weise  entwickelt  sich  im  Bereiche  des  Endsegmentes 
oder  Telsons  das  Proctodaeum. 

Von  Wichtigkeit  ist  der  von  Heymons  zunächst  für  Ortho- 
pteren und  Dermapteren  erbrachte  Nachw^eis,  dass  frühzeitig 
am  hintersten  Keimstreifende  (noch  hinter  der  Gegend  der  Procto- 
daeumeinstülpung)  eine  Zellgruppe  in  die  Tiefe  versenkt  wird,  in 
welcher  wir  die  Genital  anläge  (Fig.  267^  gsi)  erblicken.  Häufig 
vollzieht  sich  die  Einwucherung  dieser  Zellgruppe  unter  vorüber- 
gehender Ausbildung  eines  Genitalgrübchens.  Es  scheint  diese 
Art  der  Entstehung  der  Genitalanlage  durch  Einwucherung  am 
hintersten  Keimstreifende  den  Insecten  allgemein  zuzukommen. 

'  Im  Nahrungsdotter  finden  sich  die  bekannten  Dotter  zeUen 
(d^  in  Fig.  271  ^  und  B),  welche  entweder  bei  der  superficiellen 
Furchung  im  Dotter  zurückblieben  oder  aber  während  und  nach 
erfolgter  Blastodermbildung  vom  Blastoderm  in  den  Dotter  ein- 
gewandert sind.  Wir  kommen  auf  die  verschiedeneu  Arten  ihrer  Ent- 
stehung noch  später  ausführlich  zurück.  Sie  nehmen  beiden  ptery- 
goten  Insecten  (mit  Ausnahme  der  eben  erwähnten  Libellu- 
li den)  keinen  Antheil  an  dem  Aufbau  des  Embryos,  sondern 
functioniren  ausschliesslich  als  reine  Vitellophagen.  Nach  er- 
folgter Dotterfurchung  (vgl.  Fig.  271  C  bis  F)^  vergrössern  sich  ihre 
chromatinreichen  Kerne  auffallend.  Häufig  ist  amitotische  Kern- 
vermehrung zu  beobachten.  Später  treten  Degenerationserscheinungen 
ein  und  die  Dotterzellen  werden  mitsammt  dem  Nahrungsdotter  auf- 
gelöst und  resorbirt. 

Wir  müssen,  um  unserem  eigentlichen  Thema  näher  zu  kommen, 
noch  mit  einigen  Worten  die  Entwicklung  des  Mitteldarms  der 
pterygoten  Insecten  schildern.  Die  früher  mehrfach  vertretene 
Ansicht,    dass    die   Dotterzellen    das   Mitteldarmepithel    liefern,    kann 
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derzeit  als  ziemlich  imwahrscheiulich  und  wohl  von  den  meisten 
Embryologen  aufgegeben  bezeichnet  werden.  Es  sprechen  dagegen 
zunächst  die  eigenthümlichen  Veränderungen  an  den  Kernen  der 
Dotterzellen,  auf  welche  wir  oben  hingewiesen  haben  und  durch 
welche  sie  sich  von  den  typischen  Embryonalzellen  entfernen.  Ferner 
spricht  dagegen  der  Umstand,  dass  für  die  Entstehung  des  Mittel- 
darmepithels in  allen  genauer  untersuchten  Fällen  eine  andere  Quelle 
nachgewiesen  werden  konnte  in  der  Form  bestimmter  embryonaler 
Zellgruppen ,  welche  nach  der  Entstehung  des  Stomodaeums  und 
Proctodaeums  an  das  Innenende  dieser  beiden  Bildungen  angeschlossen 
gefunden  und  als  M  itteldarm  kei  me  bezeichnet  werden.  Das 
Mitteldarmepithel  entwickelt  sich  sonach  aus  zwei  ursprünglich  ge- 
trennten Anlagen,  von  denen  die  dem  Innenende  der  Stomodaeum- 
einstülpung    anhängende ,     als     vorderer    M  i  1 1  e  1  d  a  r  m  k  e  i  m 
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Fig".  272.  Vier  Schemata  zur  Darstellung  des  Anwachsens  der  Mitteldarmanlage 
der  Insecten.  Der  äussere  Umriss  der  Figuren  stellt  die  Umgrenzung  des  Keimstreifs 
dar.  Die  Stomodaeumeinstülpung  st  und  die  Proctodaeumanlage  pr  berühren  mit  ihren 
blinden  Enden  die  getüpfelt  gehaltenen  Mitteldarmkeime. 

en'  vorderer  Mitteldarmkeim,  en"  hinterer  Mitteldarmkeim,  h  Kopflappen,  ■pr  Procto- 
daeum,  st  Stomodaeum. 


(Fig.  272  ew'),  die  dem  Proctodaeum  angeschlossene,  als  hinterer 
Mi  tt  eidarm  keim  (Fig.  272  en")  bezeichnet  werden.  Diese  beiden 
Mitteldarmkeime  stellen  anfänglich  je  eine  kleine  Zelllamelle  dar 
(Fig.  212  Ä),  welche  der  Oberfläche  des  Nahrungsdotters  angeschmiegt 
ist.  Sie  haben  daher  zunächst  eine  Scheibenform  oder  in  manchen 
Fällen    Uhrj]jlasform.      Bald    aber    werden    die    beiden    Anlagen   huf- 


der  vordere  Mitteldarmkeim  nach 
während  der  hintere  Mitteldarm- 
Zipfel  nach  vorn  entsendet.  Die 
Mitteldarmkeimes   verlängern  sich 

entgegen,  indem  sie  sich  zwischen 


eisenförmig  (Fig.    272  B),   indem 

hinten    in   zwei   Zipfel   auswächst, 

keim   zwei   entsprechende   laterale 

Zipfel   des   vorderen    und  hinteren 

(Fig.  272  C),  sie  wachsen  einander 

die   Mesodermschicht  des  Keimstreifs   und   die   Dotteroberfläche   ein- 
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schieben.  Schliesslich  berühren  die  Zipfel  der  vorderen  Mitteldarm- 
aulage  die  Enden  der  ihnen  entgegengewachseuen  Zipfel  der  hinteren 
Anlage  und  verschmelzen  mit  ihnen  (Fig.  212  D).  Man  kann  in  diesem 
Stadium  die  Mitteldarmanlage  beschreiben  als  bestehend  aus  zwei 
lateral  in  der  Tiefe  nach  der  ganzen  Länge  des  Keimstreifs  ver- 
laufenden Entodermstreifen  (Fig.  271  F  en),  welche  vorn  in  der  Gegend 
des  Stomodaeums  und  hinten  beim  Proctodaeum  ineinander  übergehen. 

Es  wurde  auf  diese  Weise  dem  Keimstreif  eine  neue  eutodermale 
Schicht  hinzugefügt.  Während  man  in  früheren  Stadien  an  Quer- 
schnitten durch  die  mittlere  Partie  eines  Insectenkeimstreifs  nur  zwei 
Körperschichten  erkennt  (Fig.  271  C  und  D),  nämlich  die  Ectoderm- 
schicht  und  das  darunter  liegende  Mesoderm  (in  welchem  sich  bald 
die  Ursegmentsäckchen  ausbilden),  finden  wir  jetzt  unter  dem  Meso- 
derm eine  dritte  Schicht,  welche  durch  die  Querschnitte  der  beiden 
lateralwärts  gelegenen  Mitteldarmstreifen  repräsentirt  ist  (Fig.  271  F  en). 
Letztere  grenzen  an  den  nun  bereits  durchgefurchten  Nahrungsdotter  an. 

Die  beiden  Mitteldarm  streifen  sind  Anfangs  ziemlich  schmal.  Sie 
wachsen  aber  später  immer  mehr  in  die  Breite  und  breiten  sich  an 
der  Oberfläche  des  Xahrungsdotters  aus.  Ueberhaupt  macht  sich  ja 
nun  ein  Breitenwachsthum  des  Keimstreifs  geltend,  welcher  den 
Nahrungsdotter  zu  umwachsen  beginnt,  wodurch  die  Rückenpartien  des 
Embryos  zum  Abschluss  kommen.  Hand  in  Hand  hiermit  geht  ein 
Breitenwachsthum  der  beiden  Mitteldarmstreifen,  welche  sich  schliesslich 
in  der  ventralen  Mittellinie,  später  in  der  dorsalen  Mittellinie  erreichen 
und  mit  einander  verschmelzen.  Der  Nahrungsdotter  wird  auf  diese 
Weise  von  der  Schicht  der  Mitteldarmanlage  völlig  umhüllt.  Die 
Zellen  der  Mitteldarmkeime  wandeln  sich  in  Epithelzellen  um.  Die 
Muscularis  des  Darmes  wird  von  angelagerten  Mesodermzellen  ge- 
liefert. 

Die  Frage  nach  der  ersten  Entstehung  der  Mitteldarmkeime  ist 
bis  in  die  neueste  Zeit  noch  gewissen  Controversen  unterworfen.  Eine 
Zeit  lang  wurde  von  vielen  Forschern  die  Ansicht  vertreten,  dass  die 
beiden  Mitteldarmkeime  ursprünglich  dem  unteren  Blatte  zugehören, 
dass  es  sich  um  Zellgruppeu  handelt,  welche  vom  vordersten  und 
hintersten  Ende  des  unteren  Blattes  sich  abtrennen  und  bei  der  Ent- 
wicklung der  Stomodaeum-  und  Proctodaeumeinstülpung  diesen  an- 
geschlossen werden. 

Diese  Ansicht  wurde  zuerst  von  Grassi  (1884)  für  Apis  ein- 
gehender begründet,  ebenso  von  Kowalevsky  (1886)  für  die  Mus- 
eiden und  von  Heider  (1885,  1889)  für  Hydrophilus.  Ihr 
haben  sich  Wheeler  (1889,  1893),  Nusbaum  (1886,  1888)  u.  A.  an- 
geschlossen. Danach  konnte  man  das  untere  Blatt  als  die  gemein- 
same Anlage  von  Mesoderm  und  Entoderm  ansehen.  Die  oben  er- 
wähnte Rinne,  welche  zur  Bildung  des  unteren  Blattes  führt,  konnte 
dann  als  Andeutung  einer  Gastrulation,  als  ein  langgestreckter  Blasto- 
porus  betrachtet  werden. 

Demgegenüber  vertritt  Heymons  eine  Ansicht,  die  auch  schon 
vor  ihm  verschiedentlich  angedeutet  worden  war  und  die  in  neuerer 
Zeit  ziemliche  Beachtung  gefunden  hat.  Nach  Heymons  sollen  die 
Mitteldarmkeime  von  den  proximalen  Enden  des  Stomodaeums  resp. 
Proctodaeums  durch  einen  Zellwucherungsprocess  hervorsprossen.  Sie 
wären  sonach  ectodermalen  Ursprungs.  Dann  kann  die  oben  erwähnte, 
frühzeitig  auftretende    und   bei    vielen   Insecten    ungemein   auffällige 
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Riuuenbildung  uiclit  als  Blastoporus  betrachtet  werden.  Sie  hat  ja 
nur  noch  Beziehungen  zur  Mesodermbildung,  und  Heymons  meint, 
dass  ihr  Vorhandensein  aus  mechanischen  Ursachen  zu  erklären  sei, 
ohne  dass  man  ihr  weiter  eine  besondere  morphologische  Deutung 
zuzuschreiben  hätte.  Diese  Deductionen  von  Heymons  sind  viel- 
leicht an  sich  etwas  anfechtbar.  Es  muss  darauf  aufmerksam  ge- 
macht werden,  dass  die  Möglichkeit  einer  meclianischen  Deutung 
irgend  eines  Entwicklungsvorganges  eine  etwaige  morphologische 
Deutung  desselben  Processes  nicht  ausschliesst.  In  letzter  Linie 
werden  sich  ja  wohl  alle  Entwicklungsprocesse  vermuthlich  irgendwie 
mechanisch  erklären  lassen.  Die  causal-mechanische  Erklärung  eines 
Entwickluugsphänomens  und  seine  morphologische  oder  phylogenetische 
Deutung  sind  zwei  Dinge,  die  sich  nicht  irgendwie  ausschliessen  oder 
mit  einander  concurriren.  Aber  auch,  wenn  es  sich  bestätigen  sollte, 
dass  die  erwähnte  rinnenförmige  Einsenkung  bei  den  Insecten  aus- 
schliesslich Mesoderm  liefert,  so  wäre  hiermit  die  Deutung  dieser 
Bildung  als  Blastoporus  nicht  absolut  ausgeschlossen.  Mau  hat  ja 
in  ähnlicher  Weise  den  Primitivstreifen  des  Vogelembryos  vielfach 
als  Blastoporusrest  in  Anspruch  genommen,  obgleich  diese  Bildung, 
soviel  bekannt  ist,  bei  diesen  Formen  nichts  mit  der  Entoderm- 
bildung  zu  thun  hat.  Wir  kommen  auf  diese  Dinge  noch  später  zu- 
rück. Für  Heymons  ist  das  Entoderm  der  pterygoten  Insecten 
nur  in  den  Dotterzellen  gegeben,  welche,  wie  erwähnt,  zu  Grunde 
gehen,  ohne  an  dem  Aufbau  des  Embryos  Antheil  zu  nehmen.  Das 
Entoderm  der  Insecten  wäre  sonach  nur  in  der  Form  einer  abortiven 
Anlage  vorhanden.  Dementsprechend  erblickt  Heymons  die  Gastru- 
lation  der  Insecten  in  jenen  anfänglichen  Processen,  welche  zur  Ent- 
stehung der  Dotterzellen  führen  und  welche  in  den  meisten  Fällen 
ziemlich  gleichzeitig  mit  der  Blastodermbilduug  ablaufen. 

Heymons  wurde  zu  seiner  Ansicht  (1895)  zunächst  durch  Be- 
obachtungen an  Forficula  und  Orthopteren  (Periplaneta, 
Phyllodromia,  Ectobia,  Gryllus,  Gryllotalpa)  geführt.  Bei 
allen  diesen  Formen  verläuft  die  Entstehung  der  Mitteldarmanlagen 
im  Wesentlichen  in  übereinstimmender  Weise.  Sie  wurde  am  Ein- 
gehendsten für  Forficula  geschildert.  Diese  Processe  setzen  nach 
Heymons  natürlich  erst  nach  der  Entwicklung  der  Stomodaeum-  und 
Proctodaeumeinstülpung  ein.  Die  Vorgänge  der  Entstehung  des 
unteren  Blattes,  welche  von  Heymons  als  Mesodermbildung  bezeichnet 
werden,  fallen  in  die  frühesten  Zeiten  der  Ausbildung  des  Keimstreifs 
und  verlaufen  bei  den  genannten  Formen  in  etwas  verschiedener 
Weise.  Während  bei  Forficula  eine  recht  deutliche  mediane  Rinne 
zur  Entwicklung  kommt,  welche  auch  bei  Periplaneta  und  Gryllus 
zu  beobachten  ist,  wurde  eine  solche  Rinne  bei  Phyllodromia  und 
Gryllotalpa  vollkommen  vermisst.  Bei  diesen  Formen  fand  Hey- 
mons ausschliesslich  eine  Einwanderung  isolirter  Zellen,  welche  haupt- 
sächlich in  den  Seitentheilen  des  Keimstreifs  von  der  oberflächlichen 
Zellenlage  sich  ablösen.  Diese  Angaben  wurden  später  von  Nusbaum 
und  FuLiNSKi  für  Phyllodromia  (1906)  und  Gryllotalpa  (1909) 
bestätigt.  Auch  bei  Eutermes,  wo  die  Embryonalanlage  Anfangs 
die  Gestalt  einer  rundlichen  Keimscheibe  besitzt,  entsteht  das  untere 
Blatt  nach  Knower  durch  diffuse  Zelleinwanderung  im  Bereiche  dieser 
Scheibe.  Aehnlich  hatte  auch  bereits  Korotneff  die  Entstehung  des 
Mesoderms  (Myoblastzellen)  bei  Gryllotalpa  geschildert.    Es  muss 
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aber  erwähnt  werden,  dass  Cholodkowsky  (1891)  bei  Phyllodromia 
eine  median  verlaufende  Primitivrinne  beobachtet  hat.  Auch  Korot- 
NEFF  giebt  an,  dass  bei  Gryllotalpa  eine  „Art  von  Primitivrinne" 
vorkomme.  Danach  möchte  es  scheinen,  dass  hier  keine  wesentlich 
differenten  Typen  der  Bildung  des  unteren  Blattes  vorliegen.  AYährend 
es  bei  den  meisten  Orthopteren,  wie  bei  den  Insecten  überhaupt 
durch  Einwucherung  oder  Einstülpung  von  Seiten  einer  medianen 
Rinne  ausgebildet  wird,  wozu  sich  vielleicht  noch  bei  manchen  Formen 


Fig.  273.  Querschnitt  durch 
einen  jugendlichen  Keimstreif  von 
Forficula  im  Horizonte  der 
Stomodaeumanlage  (st)  und  der 
Antennensomite  (us).  (Nach  Hey- 
MONS.) 

d  Dotter,  dk  Dotterkern, 
ec  Ectoderm,  ms  Mesoderm,  st 
Stomodaeumeinstülpung ,  us  Ur- 
segmente  des  Antennensegments 
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die  Einwanderung  einzelner  Zellen  an  den  Seiten  des  Keimstreifs  ge- 
sellt, scheint  der  Process  bei  Phyllodromia  und  Gryllotalpa 
mehr  diffus  abzulaufen  und  eine  Primitivrinne,  wenn  überhaupt  vor- 
handen, geringere  Bedeutung  zu  besitzen.  Wir  werden  an  das  Ver- 
hältnis erinnert,  das  bei  den  Cölenteraten  zwischen  multipolarer  und 
polarer  Entodermbildung  besteht,  Processe,  welche,  wie  wir  oben  aus- 
geführt haben,  sich  doch  auch  auf  einen  einheitlichen  Typus  zurück- 
führen lassen  müssen.  Im  Allgemeinen  ist  bei  Orthopteren  das 
Vorkommen   einer  medianen  Rinne   weit  verbreitet.     Sie   wurde   von 


Fig.  274.  Paramedian- 
schnitt  durch  die  Stomodaeum- 
anlage eines  Keimstreifs  von 
Forficula.  Etwas  lateral  von 
der  Medianebene.  Bei  w  ist  die 
Wand  des  Stomodaeums  {st) 
verdickt  und  nicht  mehr  von 
Mesoderm  bedeckt    (Nach  Hey- 

MONS.) 

am  Amnion,  bh  Blut- 
zellen, d  Dotter,  dk  Dotter- 
kern, ec  Ectoderm,  h  hinten, 
ms  Mesoderm,  st  Stomodaeum, 
V  vorn,  u'  wulstförmige  Ver- 
dickung der  Stomodäalwand. 
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Graber  bei  Stenobothrus,  einem  Acrididen,  von  Wheeler  bei 
Xiphidium,  einem  Locustiden,  von  Ayers  bei  Oecanthus,  einer 
Grille,  von  Viallanes  bei  Mantis  und  so  noch  verschiedentlich  von 
Anderen  bei  anderen  Formen  beobachtet. 

Wenn  sich  bei  Forficula  die  Anlage  des  Stomodaeums  als 
ectodermale  Einstülpung  (st  in  Fig.  273)  ausbildet,  so  stülpt  sie  die 
ihr  innen  anliegende  Mesodermschicht  (ms)  vor  sich  her.  Wenn  dann 
die  Einstülpung  tiefer  wird  (Fig.  274),  so  wird  diese  Mesodermschicht 
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an  dem  inneren  oder  proximalen  Ende  der  Einstülpung  entsprechend 
der  inneren  Kuppe  der  Stomodaeumanlage  gedehnt  und  bald  völlig 
zerrissen.  Die  innere  Fläche  der  Stomodaeumeinstülpung  (sf)  grenzt 
dann  an  den  Nahrungsdotter  (d).  Dieses  Zurückweichen  der  Meso- 
dermschicht  macht  sich  vor  Allem  an  der  nach  hinten  gerichteten 
Partie  des  proximalen  Endes  der  Stomodaeumeinstülpung  geltend, 
und  dort  bildet  sich  durch  Wucherung  der  Zellen  der  Stomodaeum- 
wand  ein  Wulst  (w)  aus,  in  welchem  Heymons  die  erste  Anlage  des 
vorderen  Mitteldarmkeimes  erblickt.  Wenn  dann  die  Stomodaeum- 
einstülpung immer  tiefer  wird  und  der  Keimstreif  sich  mehr  und  mehr 
vom  Nahrungsdotter  abhebt,  durch  welche  Abhebung  die  Anlage  der 
definitiven  Leibeshöhle  der  Insecten  (Epineuralsinus  nach  Heymons) 
gebildet  wird,  so  beginnt  die  erwähnte  Zellwucherung  sich  an  der 
Oberfläche  des  Dotters  auszubreiten  (Fig.  275  ew).   Es  geht  dann  der 
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Fig.  275.  Querschnitt  durch  den  Kopfabschnitt  eines  Keimstreifs  von  Forficula. 
Der  Endabschnitt  des  Stomodaeums  {st)   wurde   quer   durchschnitten.     (Nach    Heymons.)- 

ap  Augenplatte,  b  Blutzelle,  d  Dotter,  dk  Dotterkern,  en  vorderer  Mitteldarmkeim, 
g  Gehirnanlage,  gf  Ganglion  frontale,  ms  Mesoderm,  oh  Oberlippe,  st  Stomodaeum^ 
US  Ursegment  des  Antennensegments. 

vordere  Mitteldarmkeim  in  die  Gestalt  einer  dem  Nahrungsdotter  an- 
liegenden Zellenlamelle  {en  in  Fig.  276)  über.  Gleichzeitig  verdünnt 
sich  die  proximale  Wand  des  Stomodaeums  überhaupt  immer  mehr. 
Sie  wird  zu  der,  oft  kuppeiförmig  vorgewölbten,  epithelialen  Grenz- 
1  am  eile,  welche  schliesslich  zerreisst  und  verschwindet.  Auf  diese 
Weise  wird  das  Lumen  des  Stomodaeums  mit  jenem  Räume,  der  von 
Nahrungsdotter  erfüllt  ist  und  später  zum  Lumen  des  Mitteldarms 
wird,  in  Verbindung  gesetzt. 

Die  weiteren  Umbildungen  des  Mitteldarmkeimes,  der  sich  immer 
mehr  an  der  Oberfläche  des  Dotters  ausbreitet  und  nach  seiner  er- 
folgten Vereinigung  mit  dem  hinteren  Mitteldarmkeime  mit  diesem 
den  Dotter  vollkommen  umwächst,  vollziehen  sich  bei  Forficula  im 
Wesentlichen  in  der  gleichen  Weise,  wie  wir  dies  früher  im  All- 
gemeinen geschildert  haben. 
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Die  erste  Entstehung  des  hinteren  Mitteldarmkeimes  vollzieht 
sich  nach  Heymons  bei  Forficula  und  den  von  ihm  untersuchten 
Orthopteren  in  ganz  ähnlicher  Weise,  wie  dies  für  die  vordere 
Mitteldarmanlage  dargestellt  wurde.  Auch  hier  bildet  sich  am  inneren, 
proximalen,  dem  Nahrungsdotter  anliegenden  Ende  der  Proctodaeum- 
einstülpung  eine  Zellwucherung  aus,  welche  sich  an  der  Nahrungs- 
dotteroberfläche ausbreitet  und  zum  hinteren  Mitteldarmkeime  (en  in 
Fig.  277)  wird.  Auch  hier  entsteht  an  der  inneren  Kuppel  des  Procto- 
daeums  durch  Verdünnung  seiner  Wand  eine  epitheliale  Grenzlamelle 
(g  in  Fig.  277),  welche  schliesslich  durchbricht.  Auf  diese  Weise  ist 
dann,  wenn  wir  von  der  den  Mitteldarm  zunächst  noch  erfüllenden 
Nahrungsdottermasse  absehen,  eigentlich  der  ganze  Darmcanal  durch- 
gängig geworden. 
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Flgr.  276.  Sagittalschnitt  durch  die  Stomodaeumanlage  von  Forficula  in  einem 
späteren  Stadium.     (Nach  Heymons.) 

b  Blutzellen,  d  Dotter,  en  vorderer  Mitteldarmkeim,  gr*  Ganglion  des  Mandibel- 
segments,  g'^  Ganglion  des  ersten  Maxillarsegments,  gf  Ganglion  frontale,  Ih  definitive 
Leibeshöhle,  ms  Mesoderm,  o  Mund,  ob  Oberlippe,  st  Stomodaeum. 


Heymons  hat  ferner  durch  gewisse  allgemeine  Erörterungen  seine 
Angaben  zu  stützen  gesucht.  Er  unterzieht  die  Mittheilungen  seiner 
Vorgänger  einer  kritischen  Betrachtung  und  kommt  zu  dem  Schlüsse, 
dass  „die  Annahme  einer  Entstehung  des  Mitteldarmepithels  aus  dem 
unteren  Blatte  ...  in  Wirklichkeit  denn  doch  nur  auf  schwankenden 
und  unsicheren  Beobachtungen  beruht".  Einer  solchen  Abschätzung  von 
Angaben  wohnt  nicht  selten  ein  etwas  subjectiver  Zug  inne.  Heymons 
sah  sich  zu  dem  Schlüsse  geführt,  dass  der  Keimblätterlehre  bei  der 
Feststellung    der    Homologien    eine    zu    grosse    Bedeutung    beigemessen 
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worden  sei.  „Zweifelsohne  ist  längere  Zeit  hindurch  die  Bedeutung 
der  Ontogenie  weit  überschätzt  worden".  Auf  die  allgemeine  und 
principielle  Frage,  ob  bei  der  Feststellung  der  Homologien  dem 
Zeugnisse  der  vergleichenden  Anatomie  ein  höherer  Werth  beizumessen 
sei,  als  den  Thatsachen  der  Embryologie,  wollen  wir  hier  nicht  näher 
eingehen.  Nach  unserer  Ansicht  lässt  sich  diese  Frage  nicht  generell 
entscheiden.  Diesbezüglich  haben  die  Ausführungen  von  Hatschek 
(Lehrb.  d.  Zoologie,  1888,  p.  19  u.  ff.)  klärend  gewirkt.  Nach  ihm  ist 
„die  Methode  der  vergleichenden  Ontogenie  eine  Erweiterung  der  ver- 
gleichend anatomischen  Methode  (Feststellung  von  Homologie  und  Analogie) 

durch    Anwendung    der- 
dk.       cL  en.  selben     auf    Formenrei- 

hen".     Die    Endstadien 
des  Entwicklungsproces- 
ses ,     die    ausgebildeten 
Zustände  der  Lebewesen, 
welche    den   Gegenstand 
der  vergleichenden  Ana- 
tomie bilden,  sind,  streng 
genommen ,     ontogeneti- 
sche  Stadien,    wie  jedes 
andere  ^).    Es  ist  a  priori 
nicht  einzusehen,  warum 
man  diesen  Stadien    bei 
der  Feststellung  der  Ho- 
mologien einen  grösseren 
Werth  beimessen  sollte, 
als  irgend  einem  anderen 
ontogenetischen  Stadium. 
Es   ist    nicht  begründet, 
einen  künstlichen  Gegen- 
satz   zwischen     verglei- 
chender   Anatomie    und 
vergleichender    Embryo- 
logie   zu    schaffen ,    der 
in    Wirklichkeit    in    keiner    Weise    existirt.     Wir    werden    zwei    Organe 
dann    für    homolog    erklären,    wenn    ihre    Verhältnisse    des    Baues    und 
der    allgemeinen    Lagebeziehungen    übereinstimmende    sind,    und    wenn 

allgemein    gesprochen    —    ihre    Umbildungsformen    übereinstimmen. 

Es  müssen  sonach  üebereinstimmungen  bezüglich  ihres  Ursprunges,  ihres 
Baues  und  ihres  späteren  Schicksals  festzustellen  sein.  Wenn  —  wie 
es  häufig  vorkommt  —  die  Uebereinstimmung  bezüglicli  zweier  Formen- 
reihen, die  wir  mit  einander  zu  vergleichen  haben,  keine  vollständige 
ist,  so  kann  entweder  der  Fall  vorliegen,  dass  die  Anfangsstadien  ver- 
schiedene sind  und  dass  bezüglich  der  Endstadien  Uebereinstimmung 
herrscht,  oder  es  können  aus  ursprünglich  übereinstimmenden  Anfangs- 
stadien   schliesslich    Endproducte    verschiedener    Art    hervorgehen.      Die 
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an. 

Fiff.  277.  Sagittalschnitt  durch  das  Proctodaeum  eiues 
späteren    Embryos    von  Forficula.     (Nach  Heymons.) 

am  Amnion,  an  After,  h  Blutzellen,  d  Dotter,  dk 
Dotterkern,  en  hinterer  Mitteldarmkeim,  g  Grenzlamelle, 
Ih  definitive  Leibeshöhle,  ms  Mesoderm,  i»-  Proctodaeum, 
se  Serosa.     Vgl.  Fig.  265,  p.  379. 


1)  Sehr  gut  drückt  C.  Rabl  das  Verhältniss  aus,  indem  er  sagt:  „dass  die  ver- 
gleichende Entwicklungsgeschichte  nichts  anderes  ist,  als  die  vergleichende  Anatomie 
der  Embryonen  in  correspondirenden  Lebensaltern,  und  dass  ihr  daher  für  die  Er- 
mittlung der  verwandtschaftHchen  Beziehungen  ganz  dasselbe  Recht  zusteht,  wie  der 
Anatomie".  C.  Rabl,  üeber  die  Entwicklung  der  Tellerschnecke.  Morph.  Jahrb. 
5.  Bd.  1879.  p.  613. 
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ersten  Stadien  der  Ontogenie  können  ebensogut  secundär  abgeändert 
sein,  wie  die  späteren  Stadien  der  Entwicklungsreihe.  In  diesen  Fällen 
wird  es  sich  darum  handeln,  ob  sich  die  vorhandenen  Differenzen  in 
irgend  einer  Weise  überbrücken  lassen.  Es  wird  einer  speciellen  Ueber- 
legung  der  besonderen  Verhältnisse  des  vorliegenden  Falles  anheimzu- 
stellen sein,  zu  eruiren,  ob  sich  die  vorhandenen  Uebereinstimmungen 
zweier  sich  nicht  vollkommen  deckender  Formenreihen  auf  Homologie 
oder  auf  blosse  Analogie  zurückführen  lassen,  wobei  der  ganze  Complex 
von  Merkmalen  secundärer  Natur  einer  eingehenden  Bewerthung  zu  unter- 
ziehen sein  wird. 

Was  Heymons  nicht  zu  entkräften  vermochte,  war  der  Eindruck, 
dass  die  von  ihm  geschilderte  Art  der  Entstehung  des  Mitteldarms  bei 
den  Insecten  ganz  aus  dem  Rahmen  Alles  dessen  hinausfällt,  was  wir 
sonst  bei  den  übrigen  Arthropoden  vor  sich  gehen  sehen.  Das  von  ihm 
als  Beispiel  herangezogene  Verhalten  jener  Crustaceen,  bei  denen  der 
Mitteldarm  fast  vollständig  zur  Bildung  der  Leberausstülpungen  auf- 
gebraucht wird,  deckt  sich  im  Einzelnen  zu  wenig  mit  den  von  ihm  ge- 
schilderten Vorgängen  bei  den  Insecten,  als  dass  es  anders  denn  als 
entfernte  Analogie  herangezogen  werden  könnte.  Es  sei  hier  nur  auf 
die  Bedeutung  der  Primitivrinne  hingewiesen,  die  fast  bei  allen  Insecten 
zu  beobachten  ist  und  zur  Bildung  des  unteren  Blattes  führt.  Es  ist  nach 
unserer  Ansicht  ein  schwacher  Punkt  der  HEYMONs'schen  Ausführungen, 
dass  er  diese  erste  und  characteristische  Differenzirung  der  Keimstreif- 
anlage der  Insecten  vernachlässigt  und  sie  als  Mesodermbildungsrinne 
bloss  einfach  mechanisch  bedingt  sein  lässt.  Wir  kennen  doch  sonst 
keine  rinnenförmige  Bildungsweise  der  Mesodermstreifen  bei  Arthropoden. 
Es  hätte  unter  Heranziehung  der  verwandten  Gruppen  der  Versuch  ge- 
macht werden  müssen,  eingehender  zu  begründen,  wie  sich  eine  so  eigen- 
thümliche  Bildungsweise  des  Mesoderms  etwa  ableiten  lässt.  Hierbei  wird 
es  vielleicht  Manchem  so  vorkommen,  als  wenn  sich  dieser  Rinne  etwa 
doch  noch  eine  andere  Bedeutung  zuschreiben  Hesse. 

Die  Angaben  von  Heymons  bezüglich  der  ectodermalen  Ent- 
stehung der  Mitteldarmkeime  bei  Orthopteren  und  Dermapteren  haben 
diu'ch  die  späteren  Untersuchungen  von  Nusbaum  und  Fulinski  an 
Phyllodromia  (1906)  und  Gry  Hot  alpa  (1909)  keine  Bestätigung 
erfahren.  Bei  einer  Betrachtung  der  Bilder,  welche  Heymons  giebt, 
z.  B.  der  Taf.  V  seiner  Arbeit,  welche  sich  auf  Forficula  bezieht, 
rauss  es  auffallen,  dass  die  erste  Entwicklung  der  Mitteldarmkeime 
in  verhältnissmässig  späten  Stadien  der  Embryogenese  stattfindet,  zu 
einer  Zeit,  in  welcher  die  übrigen  Organanlagen  schon  längst  ge- 
bildet und  zum  Theil  weiter  differenzirt  sind.  Diese  Bemerkung 
bezieht  sich  übrigens  auf  die  Angaben  aller  Autoren,  welche  mit 
Heymons  die  Mitteldarmkeime  vom  Ectoderm  ableiten.  Auffallend 
ist  dies  Verhalten  deshalb,  weil  bei  den  meisten  Thieren  die  Mittel- 
darmanlage ungemein  frühzeitig  zur  Sonderung  gelangt,  Nusbaum 
und  Fulinski  konnten  bei  Phyllodromia  und  Gryllotalpa  die 
Mitteldarmkeime  als  gesonderte  Bildungen  des  Keimstreifs  in  beträcht- 
lich früheren  Stadien  unterscheiden,  zu  einer  Zeit,  wo  die  Anlage 
von  Stomodaeum  und  Proctodaeum  eben  erst  im  Begriffe  ist,  sich 
herauszubilden.  Sie  gehören  —  allgemein  gesprochen  —  dem  unteren 
Blatte  an.  Die  innigen  Beziehungen,  welche  Heymons  zwischen  der 
Stomodaeum-    und    Proctodaeumanlage    und    den    Mitteldarmkeimen 
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fand,  sind  auf  später  eintretende  Verwachsungen  zurückzuführen. 
Es  ist  zu  beachten,  dass  die  Stellen  der  Entstehung  der  Mitteldarm- 
keime mit  den  Bildungsstätten  der  genannten  Einstülpungen  räum- 
lich nicht  völlig  zusammenfallen.  Die  Einwucherungsstelle  des  vorderen 
Mitteldarmkeimes  liegt  etwas  hinter  dem  Punkte,  an  welchem  sich 
die  Stomodaeumeinstülpung  ausbildet,  während  der  hintere  Mittel- 
darmkeim etwas  vor  der  Proctodaeumanlage  etablirt  ist. 

NusBAUM  und  FuLiNSKi  schildern  für  Phyllodromia  (1906) 
die  Verhältnisse  in  folgender  Weise:  In  früheren  Stadien  der  Keim- 
streifbildung, wenn  am  Keimstreif  noch  keine  Extremitätenanlagen 
zu  erkennen  sind  und  die  Amnionhöhle  noch  nicht  verschlossen  ist, 
findet  sich  ungefähr  in  der  Gegend,  wo  später  das  Stomodaeum  ge- 
bildet wird,  eine  kleine  Vorwölbung,  in  deren  Bereich  durch  lebhafte 
Zellwucherung  nach  innen  der  vordere  Mitteldarmkeim  gebildet  wird. 
Diese  Vorwölbung  ist  vorn  und  hinten  durch  eine  Querfurche  abge- 
grenzt, seitlich  wird  sie  von  den  Amnionfalten  begrenzt. 

In  den  übrigen  Partien  des  Keimstreifs  desselben  Stadiums  ist 
die  Bildung  des  unteren  Blattes  noch  im  Gange.  Es  ist  zwar  schon 
eine  untere  Zellschicht  des  Keimstreifs  vorhanden,  aber  sie  wird 
durch  weitere  einwuchernde  Zellen  verstärkt.  Diese  Zeileinwucherung 
findet  im  ganzen  Bereiche  des  Keimstreifs  statt,  sowohl  in  den  medianen 
als  auch  in  den  lateralen  Partien.  Es  findet  sich  in  dieser  Region, 
also  hinter  der  oben  erwähnten  Vorwölbung,  eine  mediane  Rinne  des 
Keimstreifs,  welche  von  JSIusbaum  und  Fulinski  als  Nervenrinne 
gedeutet  wird.  Jene  Zellen  des  unteren  Blattes,  welche  von  den 
seitlichen  Partien  des  Keimstreifs  einwuchern,  bilden  das  Mesoderm. 
Dagegen  liefern  jene  Zellen,  welche  in  der  Medianlinie,  also  im  Be- 
reich der  erwähnten  Rinne  einwuchern,  einen  besonderen  Zellstrang, 
dessen  Zellen  sich  bald  durch  ihren  eigenartigen  histologischen 
Character  auszeichnen.  Dieser  nach  der  ganzen  Länge  des  Keim- 
streifs im  unteren  Blatte  verlaufende  eigenthümliche  Zellstrang  ist 
schon  seit  Langem  bekannt.  Er  wurde  von  Nusbaum  seiner  Zeit 
als  „Chordastrang"  bezeichnet.  Heymons  hat  diesen  Strang  sowohl 
bei  Forficula  als  auch  bei  Orthopteren  beobachtet  und  bezeichnet  die 
betreffenden  Zellen  als  Blutzellen.  Nach  Nusbaum  und  Fulinski 
liefert  er  aber  bei  Phyllodromia  nicht  bloss  Blutzellen,  sondern 
seine  Elemente  betheiligen  sich  auch  an  der  Bildung  des  Mitteldarm- 
epithels. Wir  wollen  ihn  einfach  als  Mittelstrang  oder  Median- 
strang des  unteren  Blattes  bezeichnen. 

Das  uutere  Blatt  des  Keimstreifs  von  Phyllodromia  gliedert 
sich  sonach  schon  frühzeitig  in  drei  Partien:  in  die  beiden  seitlichen 
Mesodermstreifen  und  in  den  Mittelstrang. 

Eine  ganz  ähnliche  Gliederung  erfährt  nun  auch  jene  Zellmasse, 
welche  durch  Einwucherung  im  Bereiche  der  oben  erwähnten  Vor- 
wölbung entstanden  ist.  Die  lateralen  Zellen  werden  zu  Mesoderm, 
während  eine  grössere  centrale  Zellmasse  den  vorderen  Mitteldarm- 
keim liefert.  Es  sei  schon  jetzt  erwähnt,  dass  aus  der  genannten 
Zellmasse  nicht  bloss  der  vordere  Mitteldarmkeim  hervorgeht.  Es 
bilden  sich  aus  ihr  ausserdem  noch  die  beiden  sogenannten  „Suböso- 
phagealkörper",  paarige  Zellansammlungen,  welche  zum  Theil 
Blutzellen  liefern,  zum  Theil  zur  Bildung  des  Mitteldarmepithels  bei- 
tragen und  schliesslich  zu  Grunde  gehen. 
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Die  beiden  Querfurchen,  welche  die  erwähnte  Vorwölbung  be- 
grenzen, verschwinden  sehr  bald.  Das  Stomodaeum  bildet  sich  als 
Ectodermeinstülpung  an  jener  Stelle,  an  welcher  die  vordere  der 
beiden   erwähnten  Querfurchen   gelegen   (Fig.  278)   war.    Wenn  sich 
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Fig.  278.  Sagittalschnitte  durch  die  Stomodaeumanlage  eines  sebir  jungen  Phyllo- 
dromia- Embryos.     (Nach  NüsbauM  und  FüLlNSKl.) 

A  mehr  lateral,  B  mehr  medial,  dk  Dotterkern,  en  vorderer  Mitteldarmkeim,  tn  Meso- 
dermzellen,  st  Stomodaeum. 

die  Stomodaeumanlage  ausbildet,  ist  ^die  Zelleinwucherung  {en  in 
Fig.  278),  welche  zur  Bildung  des  vorderen  Mitteldarmkeimes  führt, 
noch  im  Gange.  So  kommt  es,  dass  derselbe  kurze  Zeit  noch  im 
Zusammenhang  steht  mit  jener 
Umbiegungsstelle,  an  welcher  die 
hintere  Wand  der  Stomodaeum- 
einstülpung  in  das  übrige  Ecto- 
derm  des  Keimstreifs  übergeht 
(Fig.  279). 

Fig".  279.  Sagittalschnitt  durch  das 
Stomodaeum  eines  etwas  älteren  P  h  y  1 1  o  - 
dromia-Embryos  als  in  Fig.  278.  (Nach 
NUSBATJM   und   FULINSKI.) 

en  vorderer  Mitteldarmkeim,  g  Gan- 
glion frontale,  m  Mesodermzellen,  st  Stomo- 
daeum. 

Ein  Theil  dieser  einwuchernden  Zellmasse  legt  sich  der  proxi- 
malen Stomodaeumwand  dicht  an,  mit  welcher  er  in  späteren  Zeiten 
innig  verwächst.     Dies  ist  der  vordere  Mitteldarmkeim.     Ein  anderer 
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Theil  zerfällt  sehr  bald  in  zwei  hinter  dem  Stomodaeum  gelegene 
Zellhäufchen,  welche  die  sogenannten  Subösophagealkörper  darstellen. 
Eine  Serie  von  Querschnitten  durch  ein  etwas  älteres  Stadium 
dient  zur  Erläuterung  dieser  Verhältnisse.  Fig.  280  Ä  hat  die 
hintere  Wand  des  Stomodaeums  (st)  getrolfen.  Man  erkennt  darüber 
den  vorderen  Mitteldarmkeim  (en),  welcher  seitlich  mit  dem  Meso- 
derm  (m)  zusammenhängt.  Die  Grenze  zwischen  Stomodäalwand 
und  Mitteldarmkeim  ist  eine  vollkommen  scharfe.  Fig.  280  B  ist 
etwas  weiter  hinten  und  giebt  im  Wesentlichen  das  gleiche  Bild.  In 
Fig.   281  A    ist   (noch    weiter   hinten)   das    Stomodaeum  nicht   mehr 
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Fig',  280.     Zwei  Querschnitte  durch  die  Stomodaeumanlage   eines  älteren  Phyllo- 
dromia- Embryos.     (Nach  Nusbaum  und  Fülinski.) 

am  Amnion,  en  vorderer  Mitteldannkeim,    m  Mesoderm,   se  Serosa,  st  Stomodaeum. 


getroffen,  an  der  Stelle  des  Mitteldarmkeimes  sind  die  beiden  Suböso- 
phagealkörper {en)  zu  sehen.  An  Schnitten,  die  noch  weiter  hinten 
folgen  (Fig.  281  B),  finden  wir  eine  Vertheilung  des  unteren  Blattes, 
die  mit  der  der  vorderen  Schnitte  im  Wesentlichen  ganz  überein- 
stimmt. Wir  erkennen  lateralwärts  die  beiden  Mesodermstreifen  (m), 
in  der  Mitte  den  Medianstrang  (en)  des  unteren  Blattes. 

Wenn  später  die  Stomodaeumeinstülpung  {st  in  Fig.  282)  tiefer 
wird,  so  breitet  sich  der  vordere  Mitteldarmkeim  {en)  als  flache 
Epithellamelle  an  der  Dotteroberfläche  aus.  Gleichzeitig  vollziehen 
sich  gewisse  Veränderungen  in  der  proximalen  Wand  des  Stomodaeums, 
welche  sich  nun  zur  Bildung  der  sogenannten  Grenzlamelle  zu  ver- 
dünnen anfängt.  Sie  wird  an  den  Mitteldarmkeim  und  an  die  Dotter- 
oberfläche angedrückt.     Hierbei  ordnen  sich  die  Zellkerne,   scheinbar 
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diesem  Drucke  folgend,  derart,  dass  nun  ihre  Längsaxen  zur  Richtung 
der  Dotteroberfläche  parallel  gestellt  erscheinen,  und  es  wird  eine 
kleine  zungenförmige  Verlängerung  der  Stomodäalwand  (/)  nach  hinten 
vorgedrängt.  Diese,  dem  Stomodaeum  angehörige,  ectodermale 
Lamelle,  welche  bald  wieder  verschwindet,  haben  Heymons  u.  A.  als 
erste  Anlage  des  vorderen  Mitteldarmkeimes  gedeutet  (vgl.  auch 
Fig.  283). 

NusBAUM  und  FuLiNSKi  schildern  ferner  an  Schnitten  durch 
spätere  Stadien,  wie  die  Epithellamelle  des  Mitteldarmkeimes  immer 
inniger  mit  dem  Stomodaeum  verwächst,  wie  die  epitheliale  Grenz- 
lamelle des  letzteren  dünner  wird  und  sich  kuppelartig  vorwölbt,  um 
schliesslich  vollständig  zu  verschwinden,  ganz  im  Sinne  unserer  oben 
gegebenen  Schilderung. 
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Fig".  281.  Zwei  Querschnitte  durch  denselben  Keimstreifen  von  Phyllodromia 
wie  Fig.  280.   etwas  hinter  der  Stomodaeumanlage.     (Nach  NuSBAiJM  und  Fulinski.) 

A  durch  die  beiden  Subösophagealkörper  (e?i),  B  weiter  hinten  durch  den  Median- 
strang (en),  m  Mesoderm. 


Für  den  hinteren  Mitteldarmkeim  und  dessen  Beziehungen  zur 
Proctodaeumeinstülpung  liegen  die  Verhältnisse  ganz  ähnlich,  wie 
für  die  vordere  Anlage.  Auch  hier  isolirt  sich  frühzeitig  im  unteren 
Blatte  eine  Zellgruppe,  welche  als  eine  Verlängerung  des  Median- 
stranges nach  hinten  angesehen  werden  kann  und  welche  den  hinteren 
Mitteldarm  keim  darstellt.  Wie  bei  so  vielen  Insecten,  so  ist  auch 
bei  Phyllodromia  das  hintere  Keimstreifende  ventralwärts  umge- 
schlagen. Diese  Caudalkrümmung,  wie  sie  Heymons  bezeichnet  hat, 
legt  sich  schon  recht  frühzeitig  an,  und  zwar  in  der  Form  einer  tiefen 
Einfaltung  hinter  der  HEYMONs'schen  Geschlechtsgrube  (Fig.  284  f). 
An  der  hinteren  Wand  dieser  Einfaltung  erscheint  die  Proctodaeum- 
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einstülpung  als   eine   uacli   hinten   gerichtete   Bucht  (pr).     Vor   der- 
selben findet  eine  energische  Zellproliferation  statt,  welche  den  hinteren 
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Fig.  282.  Sagittalschnitt  durch  das  blinde  Ende  des  Stomodaeums  eines  Phyllo- 
d  r  o  m  i  a  -  Embryos.     (Nach  Nusbaum  und  Fülinski.) 

en  Entoderm  =  vorderer  Mitteldarmkeim,  l  zungenförmige  Lamelle,  m  Mesoderm, 
st  Stomodaeum    d  Nahrungsdotter. 
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Fig:.  283.  Dasselbe  Bild  wie  Fig.  282,  aber  von  einem  etwas  älteren  Embryo. 
(Nach  NüSBAUM  und  Fülinski.) 

b  Blutzellen,  en  Entoderm  =  vorderer  Mitteldarmkeim,  m  Mesoderm,  sb  Suböso- 
phagealkörper,  st  Stomodaeum. 
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Mitteldarmkeim  (en)  und  lateralwärts  von  diesem  Mesoderm  liefert. 
Die  weitereu  Umbildungen  dieser  Anlage  entsprechen  in  allen 
wichtigeren  Punkten  den  für  die  vordere  Anlage  gemachten  Angaben 
vollständig. 


e/X/ 


Fig.  284.  Sagittalschnitt  durch  das  Hinterende  eines  Keimstreifs  von  Phyllo- 
•dromia.     (Nach  Nusbaum  und  Fulixski.) 

en  hinterer  Mitteldarmkeim,  /  Einfaltung  zur  Ausbildung  der  caudalen  Einkrümmung 
^es  Hinterendes  des  Embryos,  g  Genitalzellen,  m  Mesoderm,  pr  Proctodaeum,  am  Amnion. 


NusBAUM  und  FuLiNSKi  erläutern  ihre  Mittheilungen  über  Phyllo- 
dromia  durch  drei  Schemen;  von  diesen  zeigt  Fig.  285^  das  zwischen 
Stomodaeum  (st)  und  Proctodaeum  (pr)  sich  erstreckende  unditfe- 
renzirte  untere  Blatt  (uh).  In  Fig.  285  B  haben  sich  aus  letzterem 
die  beiden  Mesodermstreifen  (ms)  abgesondert  und  als  mediane  An- 
lage der  Mittelstrang  (m),  welcher  sich  vorn  und  hinten  in  die  beiden 


Mitteldarmkeime  (en^  u.  ew^)   fortsetzt.     Fig.  285  C 
hufeisenförmige  Auswachsen  der  Mitteldarmkeime 
Absonderung    der    Subösophagealkörper    (es)    vom 
darmkeim. 


zeigt 
(en^  u.  en^) 
vorderen 


sodann  das 

und  die 

Mittel- 
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Fig.  285.  Drei  Schemen  zur  Darstellung  der  Differenzirungsvorgänge  am  unteren 
Blatte.     (Nach  Nusbaum  und  Fulinski.)     Vgl.  die  Schemen  Fig.  272  p.  388. 

CS  Subösophagealkörper,  en'  vorderer  Mitteldarmkeim,  en^  hinterer  Mitteldarmkeim, 
w  Medianstrang,  7ns  Mesodermstreifen   pr  Proctodaeum,  st  Stomodaeum,  üb  unteres  Blatt. 
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Bei  Gryllotalpa,  deren  Keimblätterbildung  vor  kurzem  von 
NusBAUM  und  FuLi5fSKi  (1900)  eingehend  geschildert  wurde,  liegen 
die  Verhältnisse  im  Wesentlichen  ganz  gleich,  wie  für  Phyllodromia. 
Die  beiden  Autoren  resumiren  ihre  Ergebnisse  an  Gryllotalpa  in 
folgenden  Worten : 

„An  zwei  Stellen  des  Keimstreifs,  welche  direct  hinter  der  künftigen 
Stomodäaleinstülpung  und  direct  vor  der  künftigen  Proctodäal- 
einstülpung  liegen,  kommt  es  zu  viel  energischerer  Bildung  der  Ele- 
mente des  unteren  Blattes,  als  in  dem  mittleren  Theile  des  Keini- 
streifens.  Und  zwar  differenzirt  sich  hier  ein  grösserer  Zellhaufen, 
welcher,  wie  in  dem  mittleren  Theile  des  Keimstreifens,  an  zwei 
paarigen,  seitlichen  Stellen  und  in  der  Medianlinie  entsteht;  während 
aber  in  der  Mitte  die  Anhäufung  etwas  länger  im  Zusammenhange 
mit  dem  Blastoderm  bleibt,  lösen  sich  die  seitlichen,  grösseren  Zellen- 
anhäufungen, die  mit  dem  medianen  Theile  übrigens  innigst  zusammen- 
hängen, etwas  früher  vom  Blastoderm  ab.  Erst  nach  der  Differenzirung 
dieser  Anhäufung  erfolgt  die  Einstülpung  des  Stomo-  und  Procto- 
daeums,  welche  aber  mit  den  Anlagen  zusammengeklebt  bleiben  und 
bald  innigst  mit  denselben  verwachsen.  Das  untere  Blatt  oder  das 
primäre  Entoderm  differenzirt  sich  also  in  das  secundäre  Entoderm 
oder  die  Mitteldarmepithelanlage  und  in  das  Mesoderm,  welche  alle 
eine  ganz  continuirliche  Bildung  darstellen,  obwohl  sie  topographisch 
abgegrenzt  sind." 

Wir  haben  über  die  Mittheilungen  von  Nusbaum  und  Fulinski 
für  Phyllodromia  etwas  eingehender  referirt,  weil  wir  sie  nach 
mancher  Hinsicht  für  lehrreich  halten.  Sie  eröffnen  uns  ein  gewisses 
Verständnis  dafür,  auf  welche  Weise  Heymons  zu  jener  Auffassung 
geführt  wurde,  welche  die  genannten  Autoren  für  irrthümlich  halten. 
Es  ist  eine  nicht  unwesentliche  Stütze  einer  Darstellung,  wenn  es 
dem  Autor  gelingt,  in  exacter  Weise  die  Fehlerquellen  seiner  Vor- 
gänger nachzuweisen. 

Betrachtet  man  die  Figuren  278  Ä  u.  B  (p.  397)  von  Nusbaum 
und  Fulinski,  so  könnte  man  vielleicht  geneigt  sein,  sie  im  Sinne 
der  HEYMONs'schen  Anschauungen  zu  deuten.  Hier  befindet  sich  ja 
scheinbar  der  Stiel  der  ein  wuchern  den  Mitteldarmanlage  (en)  im  Be- 
reiche der  hinteren  Wand  des  Stomodaeums  (st)  oder  doch  wenigstens 
im  Bereiche  jener  Umbiegungsstelle,  an  welcher  das  Stomodaeum  in 
das  Ectoderm  des  Keimstreifs  übergeht,  also  im  Bereiche  der  hinteren 
Mundlippe.  In  einem  etwas  späteren  Stadium  (Fig.  279)  liegen  die 
Verhältnisse  schon  etwas  anders.  Hier  hat  die  ganze  Mitteldarm- 
anlage offenbar  mit  dem  Stomodaeum  schon  nichts  mehr  zu  thun. 
Gegen  die  Auffassung,  dass  etwa  Fig.  278  B  im  Sinne  der  Heymons- 
schen  Ausführungen  zu  deuten  wäre,  ist  einzuwenden,  dass  der  hier 
sichtbare  stielförmige  Zusammenhang  nur  der  verspätete  Rest  einer 
in  früheren  Stadien  mächtigeren  Einwucherungszone  ist.  Der  Mittel- 
darmkeim wird  ja  schon  in  Stadien  angelegt,  in  denen  von  der 
Stomodaeumanlage  noch  nichts  vorhanden  ist.  Um  unseren  Stand- 
punkt in  dieser  Frage  zu  präcisiren,  wollen  wir  ihn  in  die  Worte 
kleiden:  Die  Einwucherung,  welche  zur  Bildung  des  Mittel- 
darmkeimes führt,  gehört  dem  Blastoderm,  die  Stomo- 
daeumanlage aber  dem  Ectoderm  an.  Es  wäre  durchaus 
irreleitend,  wenn  man  in  dem  Falle  der  Fig.  278  B  von  einer  ecto- 
dermalen  Entstehung   des  Mitteldarmkeimes   sprechen   wollte,   ebenso 
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wie  es  irreleitend  ist,  wenn  Heymons  die  Verhältnisse  von  Chalico- 
d  0  m  a  in  diesem  Sinne  gedeutet  hat.  Mit  demselben  Rechte  müsste 
man  bei  Phyllodromia  das  Mesoderm  des  übrigen  Keimstreifs 
und  überhaupt  das  ganze  untere  Blatt  vom  Ectoderm  aus  entstehen 
lassen.  Denn  es  kann  nicht  dem  geringsten  Zweifel  unterliegen, 
dass  der  Einwucherungsprocess,  welcher  an  den  Enden  des  Keim- 
streifs zur  Bildung  der  Mitteldarmkeime  führt,  zu  jenen  Einwuche- 
rungsprocesseu  gehört,  welche  in  den  mittleren  Partien  des  Keim- 
streifs zur  Bildung  des  Mesoderms  führen.  Dass  alle  diese  Soude- 
rungsvorgänge  nur  locale  Erscheinungen  eines  und  desselben  Vor- 
ganges sind,  dass  die  Bildung  des  unteren  Blattes  als  ein  einheitlicher 
Process  begriffen  werden  muss,  erscheint  uns  gesichert.  Es  ist  darauf 
hinzuweisen,  dass  die  Bildung  der  Mitteldarmkeime  zeitlich  mit  der 
Mesodermbildung  zusammenfällt,  bei  Phyllodromia  sowohl  wie 
bei  C  h  a  1  i  c  0  d  0  m  a  und  auch  bei  H  y  d  r  o  p  h  i  1  u  s  ,  wo  die  vordere 
Mitteldarmanlage  als  gesonderte  Zellgruppe  kenntlich  ist,  wenn  das 
„Mesodermrohr"  sich  noch  nicht  geschlossen  hat.  Dass  die  Zellen- 
masse, welche  im  Bereiche  der  oben  mehrfach  erwähnten  vorderen 
Vorwölbung  eiuwuchert,  zum  unteren  Blatte  zu  rechnen  ist,  ergeben 
in  schlagender  Weise  die  Querschnitte  der  Figg.  280  u.  281.  Wie 
sich  in  den  mittleren  Theilen  des  Keimstreifs  (Fig.  281  B)  eine 
Gliederung  des  unteren  Blattes  in  3  Theile :  Mediaustrang  und  laterale 
Mesodermstreifen  geltend  macht,  so  ebenfalls  im  Bereiche  der  er- 
wähnten vorderen  Anlage,  wo  die  mächtigere  mittlere  Partie,  der 
Mitteldarmkeim,  mit  lateralen  Mesodermpartien  zusammenhängt.  Die 
Identität  der  Bilder  Fig.  280  u.  281  Ä  mit  Fig.  281  B  ist  eine  so  in 
die  Augen  springende,  dass  man  an  der  Zugehörigkeit  der  Mittel- 
darmkeime zum  unteren  Blatte  wohl  nicht  zweifeln  kann.  Erst 
wenn  die  Sonderung  des  unteren  Blattes  vom  oberen 
sich  vollständig  vollzogen  hat,  sind  wir  berechtigt,  das 
letztere  als  Ectoderm  zu  bezeichnen.  Jene  ursprünglich 
vorhandene  noch  indifferente  Zellenschicht,  welche  dem  unteren  Blatte 
den  Ursprung  giebt,  kann  aber  nur  den  Namen  Blastod erm  führen. 
Wir  werden  den  Verhältnissen  von  Phyllodromia  vielleicht  am 
besten  gerecht,  indem  wir  sagen :  die  Absonderung  des  unteren 
Blattes  ist  noch  nicht  völlig  zum  Abschlüsse  gekommen,  wenn  die 
ersten  Spuren  der  Stomodaeumeinstülpung  sichtbar  werden.  Diese 
Verhältnisse  haben  Nusbaum  und  Fulinski  in  ihrer  Gryllotalpa- 
Arbeit  recht  übersichtHch  behandelt  und  sie  in  sieben  bei  den  ver- 
schiedenen Insectengruppen  vertretenen  Typen  zusammengefasst,  auf 
die  wir  aber  hier  der  Kürze  halber  nicht  eingehen  wollen.  Es  sei 
nur  erwähnt,  dass  bei  manchen  Insecten,  so  besonders  bei  den 
Coleopteren,  die  Sonderung  des  unteren  Blattes  schon  vollständig 
zum  Abschlüsse  gekommen  ist,  wenn  die  Einstülpungen  des  Stomo- 
daeums  und  Proctodaeums  auftreten.  Das  Bild  der  Fig.  278  B  kann 
somit  nicht  im  Sinne  der  ectodermalen  Entstehung  des  vorderen 
Mitteldarmkeimes  gedeutet  werden. 

Für  uns  sind  die  hier  in  Rede  stehenden  Bilder,  welche  eine 
Beziehung  der  Einwucherungsstelle  der  Mitteldarmkeime  zu  Stomo- 
und  Proctodaeum  zeigen,  durch  verspäteten  Verschluss  des  Blasto- 
porus  zu  erklären  und  von  den  Verhältnissen  der  Peripatus- 
Embryonen,  welche  wir  oben  geschildert  haben  (p.  368),  abzuleiten. 
Bei  P  e  r  i  p  a  t  u  s  ist  ein  langgestreckter  Blastoporus  vorhanden,  welcher 
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der  Primitivrinne  des  Insectenembryos  ofifenbar  homolog  ist  und  sich 
von  der  Mitte  aus  gegen  die  beiden  Enden  verschliesst.  Doch  wird 
das  vorderste  und  das  hinterste  Blastoporusende  bei  den  Onycho- 
phoren  überhaupt  nicht  verschlossen.  Hier  entstehen  Proctodaeum 
und  Stomodaeum  als  ectodermale  Rohre,  welche  von  ihrem  ersten 
Ursprung  an  nach  innen  geöffnet  sind  und  mit  der  entodermalen 
Zellschicht  zusammenhängen  (vgl.  Spec.  Theil,  Heft  2,  p.  705  ff). 
Wenn  wir  uns  vorstellen,  dass  bei  den  Insecten  der  Verschluss  des 
Blastoporus  an  seinem  vordersten  und  hintersten  Ende,  wo  die  beiden 
Mitteldarmkeime  entstehen,  verspätet  eintritt,  so  enthält  der  Umstand, 
dass  die  Einwucherungsstelle  der  Mitteldarrakeime  mit  der  Stomo- 
daeum- und  Proctodaeumeinstülpung  in  Verbindung  bleiben,|  nichts, 
was  uns  in  Erstaunen  zu  versetzen  braucht. 

Es  sei  übrigens  nebenbei  noch  erwähnt,  dass  das  Bild  der  Fig.  278 
schon  deshalb  nicht  als  Bestätigung  der  HEYMONs'schen  Befunde  gedeutet 
werden  kann,  weil  Heymons  in  diesen  frühen  Stadien  den  Mitteldarm- 
keim als  gesonderte  Zellgruppe  nicht  gesehen  oder  doch  nicht  erkannt 
hat.  Man  könnte  vielleicht  die  mit  mm  in  Fig.  85  u.  86  seiner  Derma- 
pteren-  und  Orthopterenarbeit  bezeichnete  Zellgruppe  hierfür  in  Anspruch 
nehmen.  Die  HEYMONs'schen  Angaben  über  die  ectodermale  Entstehung 
des  Mitteldarmkeimes  beziehen  sich,  wie  Nusbaum  und  Fulinski  sagen, 
und  wie  eine  Vergleichung  der  beiderseitigen  Abbildungen  ergiebt,  auf 
die  in  späteren  Stadien  auftretende  kleine  ectodermale  Epithellamelle  (/) 
der  Figg.  282  u.  283,  welche  Epithellamelle  mit  der  Mitteldarmbildung 
nichts  zu  thun  hat.  Was  Heymons  als  Stomodäalwand  bezeichnet,  ent- 
hält offenbar  Elemente,  welche  entodermaler  Natur  sind  und  welche  nur 
durch  innige  Apposition  in  eine  scheinbare  Beziehung  zur  Stomodäal- 
wand gekommen  sind.  „Der  hochverdiente  Forscher",  sagen  Nusbaum 
und  Fulinski,  „hat  aber  die  Grenze  zwischen  Entoderm  und 
der  ectodermalen  Wand  des  Stomodaeums  nicht  bemerkt." 

Die  neueren  Untersuchungen  von  Nusbaum  und  Fulinski  über 
die  Keimblätterbildung  von  Gryllotalpa  (1909)  haben  im  Wesent- 
lichen eine  Bestätigung  ihrer  Angaben  für  Phyllodromia  erbracht. 
Hier  erscheint  die  Anlage  des  vorderen  Mitteldarmkeimes  ungefähr 
gleichzeitig  mit  der  Stomodaeumeinstülpung,  welche  dicht  vor  ersterer 
zur  Ausbildung  kommt  und  die  Wucherungsstelle  etwas  mit  einstülpt. 
Die  Anlage  des  Proctodaeum s  erscheint  etwas  später  als  der  hintere 
Mitteldarmkeim.  Frühzeitig  tritt  ein  Zusammenwachsen  des  vorderen 
und  hinteren  Mitteldarmkeimes  mit  Stomodaeum  und  Proctodaeum  ein. 

Es  muss  als  unwesentlich  bezeichnet  werden,  ob  die  ganze  An- 
lage des  unteren  Blattes  von  Anfang  an  als  eine  continuirliehe 
Bildung  angelegt  wird  oder  ob  jene  Partien,  welche  den  Mitteldarm- 
keimen den  Ursprung  geben,  Anfangs  mit  dem  mittleren  Abschnitte 
des  unteren  Blattes  nicht  zusammenhängen.  Beide  Typen  scheinen 
bei  den  Insecten  vorzukommen.  Bezüglich  dieser  Verhältnisse  äussern 
sich  Nusbaum  und  Fulinski  in  folgender  Weise:  „Es  ist  dabei  ganz 
gleichgültig,  ob  das  ganze  untere  Blatt  (Entomesoderm  A.  Kowa- 
LEVSKYs)  Anfangs  undifferenzirt  ist  und  erst  secundär  in  der  Mitte 
in  das  Mesoderm  und  an  den  zwei  Enden  in  das  secundäre  Entoderm 
zerfällt,  wie  es  Kowalevsky  und  Heider  angenommen  haben,  oder 
ob  die  mittlere  Partie  des  unteren  Blattes  sich  primär  unabhängig 
von  den  distalen  Anlagen  desselben  differenzirt,  d.  h.  beide  Abschnitte 
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des  unteren  Blattes  vom  ersten  Augenblick  an  topographisch  getrennt 
erscheinen,  wie  es  Noack  für  die  Museiden,  Karawaiew  für  P y r - 
rhocoris,  Carriere  und  Bürger  für  Chalicodoma  muraria 
und  NusBAUM  und  Fulinski  für  Phyllodromia  angenommen 
haben.  Das  Wichtigste  ist  für  uns,  dass  in  keiner  der  zuletzt  er- 
wähnten Arbeiten  der  ectodermale  Ursprung  des  Mitteldarmepithels 
angenommen,  und  dass  das  Zusammenwachsen  der  Mitteldarmepithel- 
anlagen mit  dem  Stomo-  und  Proctodaeum  lediglich  als  ein  secundärer 
Process  betrachtet  wird." 

Die  Entwicklung  der  Mauerbiene  (Chalicodoma  m^urarila), 
welche  durch  Carriere  und  Bürger  (F.  1897)  eingehend  bearbeitet 
wurde,  verdient  besondere  Erwähnung.  Carriere  ist  mit  Nachdruck 
dafür  eingetreten,  dass  bei  dieser  Form 
die  Mesodermbildung  und  die  Bildung 
der  Mitteldarmkeime  zwei  besondere,  aus- 
einanderzuhaltende Processe  darstellen. 
Das  Mesoderm  entsteht  hier  nicht  von 
einer  Primitivrinne  aus,  sondern  in  der 
Weise,  dass  eine  mittlere  Lamelle  des 
Keimstreifs  (Fig.  286  m),  die  sogenannte 
Mittelplatte,  in  die  Tiefe  versenkt  und 
von  zwei  seitlichen,  ihr  dicht  anliegenden 
Falten  (F)  überwachsen  wird.  Die  innere 
Lamelle  dieser  Falten  trägt  zur  Ver- 
stärkung der  Mesodermschicht  bei,  die 
äussere  wird  zum  Ectoderm.  Während 
sonach  hier  die  Mesodermbildung  durch 
einen  Vorgang  erfolgt,  den  wir  immer- 
hin als  einen  abgeänderten  Einstülpungs- 


Fig.  286.  Embryo  von  Chalicodoma 
muraria  im  Stadium  der  Keimblätterbildung. 

/  Falten,  welche  die  Mittelplatte  seitlich  be- 
grenzen (Rand  des  Blastoporus),  m  Mittelplatte  = 
Mesodermanlage,  bereits  zum  Theil  segmentirt,  s  die 
segmeirtirten  Seitenplatten  (späteres  Ectoderm  des 
Keimstreifs),  ve  vorderer  Mitteldarmkeim,  he  hinterer 
Mitteldarmkeim. 


process  betrachten  dürfen,  werden  die  Mitteldarmkeime  auf  andere  Weise 
gebildet.  Schon  frühzeitig  erkennt  man,  an  das  vordere  und  hintere 
Ende  der  Mittelplatte  sich  anschliessend,  zwei  Wucherungszonen  {ve 
und  he),  in  deren  Bereiche  eine  rege  Zellproliferation  stattfindet, 
welche  zur  Bildung  des  vorderen  und  hinteren  Mitteldarmkeimes 
führt.  Wenn  dann  das  Stomodaeum  und  Proctodaeum  gebildet  werden, 
so  ist  der  Process  der  Zelleinwucheruug  noch  nicht  beendet,  so  dass 
scheinbar  die  Wände  dieser  beiden  Einstülpungen  noch  zur  Ver- 
stärkung der  Mitteldarmkeime  beitragen.  Es  erklärt  sich  dieses  Ver- 
halten aus  dem  Umstände,  dass  Einwucherung  der  Zellmassen  der 
Mitteldarmkeime  und  Einstülpung  des  Stomo-  und  Proctodaeums 
zwei  Vorgänge  sind,  die  sich  zeitlich  aneinander  anreihen,  und  so 
konnte  Heymons  die  hier  beobachteten  Vorgänge  im  Sinne  seiner 
Ansichten  deuten.     Wir  schliessen  uns  an  Bürger  an,  wenn  er  sagt: 
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„Indessen   entwickelt   sich  der  Mitteldarm   mit  keiner  Zelle   ans  dem 
Ectoderm,  sondern  leitet  sich  vollständig  vom  Blastoderm  ab." 

„Denn  wenn  man  an  dem  Begriff  des  Ectoderms  festhalten  will, 
und  insbesondere  auch  die  oberflächliche  Schicht  der  beiden  Wucher- 
felder (nach  ihrer  Metamorphose)  zum  Ectoderm  rechnet,  so  darf 
man  nur  das  als  ectodermal  entstanden  bezeichnen,  was  aus  der  ober- 
flächlichen Zellschicht  nach  ihrer  Umwandlung  sich  herleitet." 

Dagegen  möchten  wir  Bürger  nicht  beistimmen,  wenn  er,  offen- 
bar unter  dem  Eindrucke  der  HEYMONs'schen  Ansichten  stehend, 
ausspricht:  „die  Entstehung  von  Vorder-  und  Enddarm  ist  nicht  in 
einen  Gegensatz  zu  der  des  Mitteldarms  zu  bringen."  Nach  unserer  An- 
sicht ist  die  Entstehung  der  Mitteldarmkeime  bei  Chalicodoma  durch 
Zeileinwucherung  von  der  darauf  folgenden  Einstülpung  von  Stomo- 
und  Proctodaeum  wohl  zu  unterscheiden,  wenn  auch  hier  die  Processe 
räumlich  und  zeitlich  enge  aneinander  grenzen.  Ob  man  die  Mittel- 
darmkeime von  Chalicodoma,  entgegen  der  CARRiERE'schen  Auf- 
fassung, in  Beziehungen  zum  Mesoderm  dieser  Form  bringen  darf, 
würde  eine  erneute  Untersuchung  ergeben,  welche  darauf  zu  achten 
hätte,  ob  nicht  auch  die  mesodermalen  Partien  des  vordersten  und 
hintersten  Keimstreifendes  von  den  erwähnten  Wucherfeldern  aus 
gebildet  werden,  was  uns  wahrscheinlich  dünkt. 

Hier  schliessen  sich  die  Beobachtungen  an  der  Honigbiene  (A  p  i  s) 
an.  Schon  GrassI  (S.  1894)  hatte  für  diese  Form  die  Bildungsweise 
des  vorderen  und  hinteren  Mitteldarmkeimes  erkannt.  Nach  den 
Untersuchungen  von  Dickel  (F.  1904)  bildet  sich  der  vordere  Mittel- 
darmkeim unabhängig  vom  Mesoderm  durch  einen  selbstständigen 
Einstülpungsprocess,  während  der  hintere  Mitteldarmkeim  in  directem 
Anschluss  an  die  Mesodermschicht  durch  Versenkung  der  Mittelplatte 
und  Ausbildung  einer  die  medianen  Ränder  der  Seitenplatten  kenn- 
zeichnenden Falteubildung  in  die  Tiefe  verlagert  wird.  Die  Vor- 
gänge der  Sonderung  des  unteren  Blattes  stehen  hier,  wie  bei  Chali- 
codoma und  bei  den  Lepidopteren,  in  der  Mitte  zwischen  einer 
sehr  flach  gedrückten  Invagination  und  einfacher  seitlicher  Ueber- 
schiebung. 

Die  Ansichten  von  Heymons  haben  durch  die  Untersuchungen 
verschiedener  Autoren  eine  Bestätigung  erfahren,  so  von  Rabito 
(1898)  für  Mantis,  von  Schwartze  (1899)  und  Toyama  (F.  1902) 
für  Lepidopteren,  von  Lecaillon  (F.  1898)  für  Chrysomeliden, 
von  Deegener  (1900)  für  Hydrophilus,  von  Czerski  (1904)  für 
M  e  1  0  e  ,  von  Friederichs  (F.  1906)  für  D  o  n  a  c  i  a  und  andere 
Coleopteren  und  noch  neuerdings  von  Kahle  (1908)  für  Ceci- 
domyia.  Es  muss  aber  darauf  aufmerksam  gemacht  werden,  dass 
diesen  Resultaten  in  neuerer  Zeit  fast  auf  der  ganzen  Linie  wider- 
sprochen wurde,  indem  eine  Reihe  von  Autoren  auf  Grund  neuerer 
Untersuchungen  zur  Ueberzeugung  gelangte,  dass  die  Mitteldarm- 
keime in  mehr  oder  weniger  directem  Zusammenhang  mit  dem  Meso- 
derm gebildet  werden,  also  —  kurz  ausgedrückt  —  dem  unteren 
Blatte  entstammen.  Insoweit  die  Orthopteren  in  Frage  kommen, 
haben  wir  über  die  Ergebnisse  von  Nusbaum  und  Fulinski  bereits 
(p.  396)  eingehend  berichtet.  Für  die  Lepidopteren  sind  die  Ar- 
beiten von  Schwangart  (1904,  1905)  und  mit  gewissen,  unten  zu 
characterisirenden  Einschränkungen  die  von  Hirschler  (1906,  1907) 
zu   nennen,   bezüglich   der   Coleopteren   die   Untersuchungen   von 
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Hirschler  an  Donacia  (1909)  und  Gastroidea  (1909),  während 
wir  über  die  Embryologie  der  Dipteren  durch  Noack's  (1901) 
und  Escherich's  (1900,  1901)  Darstellungen  unterrichtet  wurden. 
Ueber  diese  Mittheilungen  sei  hier  nur  in  kurzem  Folgendes  be- 
richtet : 

Der  vordere  Mitteldarmkeim  der  Lepidopteren  war  schon  von 
Hatschek  (1877)  beobachtet  und  in  richtiger  Weise  gedeutet  worden. 
Diese  durch  Einwucherung  entstehende  Zellenmasse,  welche  Schwartze 
und  ToYAMA  dem  Mesoderm  zurechnen,  wird  von  Schwangart  als 
„Gastrulakeil"  bezeichnet.  Seine  Zellen  dringen  in  den  Dotter  ein 
und  nehmen  ein  blasiges  Aussehen  an.  Ihr  späteres  Schicksal  ist 
ein  verschiedenes.  Zum  Theil  scheinen  sie  die  Dotterzellen  in  ihrer 
Aufgabe  die  Resorption  der  Nahrungsdottermassen  vorzubereiten,  zu 
unterstützen,  zum  Theil  werden  Blutzellen  und  zu  einem  anderen 
Theil  Zellen  der  vorderen  Mitteldarmlamelle  daraus.  Ferner  werden 
auch  die  sogenannten  Subösophagealkörper  von  den  Zellen  des  vorderen 
Mitteldarmkeimes  gebildet.  Das  Mitteldarmepithel  entsteht  sowohl 
vom  vorderen  und  hinteren  Mitteldarmkeime  aus  und  überdies  be- 
theiligen sich  (wie  bei  Phy llodromia)  daran  auch  Zellen,  welche 
dem  sogenannten  Blutzellenstrange  (Chordastrang  Nusbaum's)  ent- 
stammen, vielleicht  (nach  Schwangart)  auch  Dotterzellen.  Die  An- 
gaben Hirschler's  für  die  Ordensbänder  (Catocala)  und  Geo- 
metriden  lesen  sich  wie  eine  Art  Compromiss  zwischen  den  An- 
schauungen von  Heymons  und  den  gegenüberstehenden  (z.  B.  von 
NusBAUM  und  FuLiNSKi  vertretenen).  Wie  bei  den  Libelluliden, 
so  wird  auch  hier  das  Mitteldarmepithel  aus  drei  verschiedenen 
Partien  aufgebaut.  Die  vorderste  und  hinterste  Partie  entstammen 
dem  Stomo-  und  Proctodaeum.  Sie  sind  aber  bei  den  genannten 
Lepidopteren  ungemein  klein ,  während  der  mittlere  und  aus- 
gedehnteste Theil  des  Mitteldarms  von  Zellen  des  eben  erwähnten 
Blutzellenstranges  aufgebaut  wird. 

Bei  Donacia  wird  nach  Hirschler  das  untere  Blatt  haupt- 
sächlich von  einer  Primitivrinne  aus  gebildet.  Doch  sollen  sich  auch 
einzelne  Zellen  der  Seitenplatten  medianwärts  verschieben  und  zur 
Verdickung  des  Bodens  der  Gastrularinne  beitragen.  Die  Gastral- 
riune  verschliesst  sich  von  vorn  nach  hinten,  doch  bleibt  im  hinteren 
Theile  noch  etwas  länger  ein  Urdarmlumen  erhalten.  Wenn  das 
untere  Blatt  sich  unter  dem  Keimstreif  flächenhaft  ausgebreitet  hat, 
so  kann  mau  überall  an  Querschnitten  eine  Gliederung  in  drei 
Partien  wahrnehmen.  Im  vordersten  und  hintersten  Abschnitt  ist 
die  Medianpartie  am  mächtigsten.  Sie  stellt  den  vorderen  resp. 
hinteren  Mitteldarmkeim  dar,  während  aus  den  beiden  Seitenpartien 
Mesodermgewebe  wird.  Umgekehrt  ist  in  den  dazwischen  liegenden 
Regionen  des  Keimstreifs  die  mittlere  Partie  schwächer  entwickelt, 
sie  wird  zum  sogenannten  Blutzellenstrang,  während  die  seitlichen 
Mesodermstreifen  hier  mächtiger  sind.  Das  Mitteldarmepithel  wird 
von  den  beiden  Mitteldarmkeimen  und  von  Zellen  des  medianen 
Blutzellenstranges  geliefert.  Bei  der  Chrysomeli  den -Form:  Ga- 
stroidea viridula  verhalten  sich  nach  Hirschler  die  Dinge 
ganz  ähnlich.  Nur  geht  hier  die  Zeilproliferation,  welche  zur  Bildung 
des  vorderen  und  hinteren  Mitteldarmkeimes  führt,  noch  eine  Zeit 
lang  fort,  wenn  bereits  die  Stomodaeum-  und  Proctodaeumeinstülpung 
aufgetreten  ist. 
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Fassen  vfir  das  Gesagte  zusammen,  so  kann  man  aussprechen, 
class  die  ectodermale  Entstehung  der  beiden  Mitteldarmkeime  vom 
Storno-  und  Proctodaeum  aas  von  verschiedenen  Autoren  und  für  die 
verschiedensten  Gruppen  der  pterygoten  Insecten  behauptet  worden 
ist.  Doch  mehren  sich  in  neuester  Zeit  die  Stimmen,  welche  dar- 
thun,  dass  der  innige  Zusammenhang  zwischen  Mitteldarmanlage  und 
Procto-  und  Stomodaeum  kein  primärer  oder  genetischer  ist,  viel- 
mehr auf  inniger  Verwachsung  von  Anlagen  gesonderten  Ursprungs 
beruht.  Der  Einwucherungsprocess,  welcher  zur  Bildung  der  beiden 
Mitteldarmkeime  führt,  fällt  zeitlich  mit  der  Mesodermbildung  zu- 
sammen. Beide  Vorgänge  sind  nur  als  local  ditferente  Erscheinungs- 
formen eines  einheitlichen  Processes  zu  betrachten,  welcher  zur 
Bildung  des  unteren  Blattes  (Entomesoderm)  führt.  Die  Zugehörig- 
keit der  Mitteldarmkeime  zum  unteren  Blatte  ergiebt  sich  aus  der 
Thatsache,  dass  die  beiden  Wucherzonen  neben  den  Mitteldarmkeimen 
noch  Mesoderm  liefern  und  dass  in  den  mittleren  Partien  des  Keim- 
streifs der  mediane  „Blutzellenstraug"  an  der  Bildung  des  Mittel- 
darmepithels participirt.  Vielfach  ist  die  Zeileinwucherung  vorn  und 
hinten  noch  nicht  zum  Abschluss  gelangt,  wenn  bereits  die  Ein- 
stülpungen von  Stomodaeum-  und  Proctodaeum  sichtbar  zu  werden 
beginnen.  Diese  Erscheinung  kann  jedoch  nicht  im  Sinne  einer  stomo- 
und  proctodäalen  Entstehung  der  Mitteldarmkeime  gedeutet  werden, 
da  in  diesem  Falle  ein  früherer  Vorgang  auf  einen  später  einsetzenden 
bezogen  würde.  Die  Sonderung  der  Keimblätter  ist  bei  den  Insecten, 
wie  bei  allen  Metazoen,  der  erste  auf  die  Blastodermbildung  folgende 
Vorgang.  Die  Bildung  von  Stomodaeum  und  Proctodaeum  erfolgt 
später,  wenn  die  Neuralrinne  und  die  Extremitätenanlagen  sichtbar 
zu  werden  beginnen.  Wollte  man  die  Thatsache,  dass  die  Einwucherung 
des  vorderen  Mitteldarmkeimes  bei  manchen  Formen  noch  fortbesteht, 
wenn  die  Stomodaeumein stülpung  auftritt,  im  Sinne  einer  stomodäalen 
Entstehung  des  Mitteldarms  deuten,  so  könnte  dies  „nur  der  Theorie 
zu  Liebe"  geschehen.  Mit  Recht  sagt  Heymons:  „Deuten  lässt  sich 
bekanntlich  alles."  Fraglich  ist  nur,  welche  von  zwei  gegenüber- 
stehenden Deutungen  durch  die  Thatsachen  des  vorliegenden  Be- 
obachtungsmateriales  besser  gestützt  erscheint. 

Wenn  unsere  Auffassung,  dass  die  Mitteldarmkeime  mit  dem 
Mesoderm  der  Insecten  zusammen  eine  genetische  Einheit  bilden, 
richtig  ist,  so  werden  wir  jene  Vorgänge,  welche  zur  Bildung  des 
unteren  Blattes  führen,  als  Gastrulation  der  Insecten  in  Anspruch 
nehmen  dürfen.  Meist  wird  das  untere  Blatt  unter  Ausbildung  einer 
in  der  Mittellinie  des  Keimstreifs  verlaufenden  Rinne  (Primitivrinne) 
gebildet,  in  welcher  wir  einen  langgestreckten  Blastoporus  erblicken. 
Die  Bedeutung  dieses  Vorganges,  der  zu  den  typischesten  Processen 
der  Insectenentwicklung  gehört,  wurde  von  Heymons  nicht  genügend 
gewürdigt  oder  erkannt.  Die  langgestreckte  Form  des  Urmundes  bei 
vielen  Insecten  erklärt  sich  nur  zum  Theil  aus  der  langgestreckten 
Gestalt  der  Insecteneier.  Richtiger  wäre  es,  zu  ihrer  Erklärung  eine 
Zusammendrängung  oder  Abkürzung  der  Entwicklung  anzunehmen 
in  dem  Sinne,  dass  die  Wachsthumsprocesse,  welche  zur  Ausbildung 
des  vollständig  segmentirten  Keimstreifs  führen,  schon  in  einer  Zeit 
einsetzen,  in  welcher  die  Gastrulation  noch  nicht  zum  Abschlüsse 
gelangt  ist.  Aufklärend  nach  dieser  Richtung  ist  die  Betrachtung 
der  Keimscheiben  sogenannter  kurzkeimiger  Formen,  wie  Lepisma, 
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Eutermes  und  mancher  Orthopteren.  Wir  geben  im  Bei- 
folgenden die  Abbildungen  der  Keime  von  Stagomantis  und 
Gryllus  (Fig.  287)  nach  Wheeler  im  Stadium  der  Gastrulatiou. 
Die  Bilder  sind  so  schlagend  und  überzeugend,  dass  man  in  ihnen 
wohl  schwerlich  einen  bloss  mechanisch  bedingten  und  an  sich  be- 
deutungslosen Vorgang  der  Mesodermbildung  wird  erblicken  wollen. 
Diese  kurzkeimigen  Formen  sind  es  offenbar,  die  sich  am  Nächsten 
an  die  M  y  ri  0  p  0  d  e  n  (S  c  0 1 0  p  e  n  d  r  a)  anschliessen.  Der  Unterschied, 
dass  bei  Scolopendra  ein  Einwucherungsprocess  und  hier  ein  Ein- 
stülpungsprocess  vorliegt,  fällt  nicht  in  die  Wagschale,  da  diese  beiden 
Formen  der  Sonderung  sich  ja  häufig  vertreten  können.  Bei  Scolo- 
pendra wird  am  Cumulus  primitivus  durch  Proliferation  ein  Zell- 
haufen (unteres  Blatt)  gebildet.  Wenn  dann  der  Keimstreif  auswächst, 
so  sondern  sich  aus  dieser  Zellenmasse  zwei  seitliche  Mesodermstreifen 
und  eine  Entodermschicht,  welche  die  innerste  Schicht  des  Keimstreifs 
darstellt.  Sie  liegt  seitlich  zwischen  dem  Mesoderm  und  dem  Dotter, 
medianwärts   aber  zwischen  dem  Ectoderm  und  der  Dotteroberfläche. 


4         Q  ^'io^o^^ 


Fig.  287.  Keiniseheiben,  .1  vou  Stagomantis,  £  von  Gryllus,  im  Stadium 
der  Gastrulation.  (Nach  Wheeler.)  Die  Keimscheiben  nehmen  nur  einen  verhältniss- 
mässig  kleinen  Bezirk  der  Eioberfläche  ein,  ähnlich  wie  bei  Lepisma  (Fig.  266).  Es 
sind  kurzkeimige  Formen.  Am  Eande  der  Keimscheiben  finden  sich  grössere  Zellkerne  k, 
welche  der  Amnionfalte  angehören,  die  eben  im  Entstehen  begriffen  ist.  Ihr  Umriss  ist 
an  den  Bildern  nicht  zu  erkennen. 

bl  Blastoporus. 


In  ganz  ähnlicher  Weise  entstehen  auch  bei  den  Insecten  (vgl.  Fig.  285  B, 
p.  401)  durch  Differenzirung  des  unteren  Blattes  drei  längsverlaufende 
Zellstreifen:  zwei  seitliche,  die  paarigen  Mesodermstreifen  und  ein 
medianer.  Der  mediane  Zellstreif  liefert  vorn  und  hinten  die  Mittel- 
darmkeime, in  den  mittleren  Partien  dagegen  den  sogenannten  „Blut- 
zellenstrang". Wie  sich  die  Verhältnisse  der  Insecten  auf  die  von 
Scolopendra  zurückführen  lassen,  hat  Hirschler  (Gastroidea, 
1909)  gut  auseinander  gesetzt,  dem  wir  hier  folgen.  „Deuten  wir 
also"  —  sagt  Hirschler  —  „mit  Heymons  den  Cumulus  der  Myrio- 
poden  als  einen  soliden  Blastoporus,  so  müssen  wir  die  Entwicklung 
des   unteren  Blattes   bei   den  Insecten   auch   als  einen  Gastrulations- 
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Vorgang  auffassen,   wobei   die   Anwesenheit   oder   Abwesenheit   einer 
medianen  Rinne  Nebensache  ist." 

Die  Art,  wie  das  untere  Blatt  gebildet  wird,  ist  bei  den  ver- 
schiedenen Formen  der  Pterygoten  recht  verschieden.  Nur  selten 
ist  seine  Bildungsweise  eine  ähnlich  diffuse  Einwucherung  wie  bei 
Scolopendra.  Hierher  ist  Phj^llodromia  und  Gryllotalpa, 
vielleicht  auch  Euter m es  zu  rechnen.  Meist  findet  man  eine  deut- 
lich entwickelte  Primitivrinne,  und  dann  entwickelt  sich  jedenfalls 
immer  die  Hauptmasse  des  unteren  Blattes  von  der  Primitivrinne  aus, 
wenngleich  vielleicht  in  manchen  Fällen  auch  die  Seitenplatten  durch 
Abgabe  einzelner  Zellen  zu  seiner  Verstärkung  beitragen  mögen. 
Derartiges  wird  mehrfach  augegeben,  doch  sind  hier  Beobachtungs- 
irrthümer,  Verwechslungen  mit  Paracytenbildungen  etc.  wohl  nicht 
leicht  zu  vermeiden.  Die  Bildung  des  unteren  Blattes  von  der 
Primitivrinne  aus  kann  auf  dreierlei  Weise  erfolgen : 

1)  durch  Z  e  1 1  e  i  u  w  u  c  h  e  r  u  n  g.  In  diesen  Fällen  ist  die 
Primitivrinne  meist  ziemlich  schmal,  aber  der  Sitz  einer  regen  Zell- 
proliferation,  welche  das  Material  für  das  untere  Blatt  liefert.  Ein 
weit  verbreiteter  Typus; 

2)  durch  Einstülpung.  Für  diesen  Typus  können  die  Vor- 
gänge, wie  sie  schon  Kowalevsky  an  Hydrophilus  erkannte,  als 
Beispiel  dienen.  Die  Primitivrinne  wird  breit  angelegt.  Die  Zellen 
der  Primitivrinne  setzen  dann  die  sogenannte  Mittel  platte  des 
Keimstreifs  zusammen,  während  rechts  und  links  die  beiden  Seiten- 
platten  angrenzen.  Während  sich  nun  an  den  Grenzen  von  Seiten- 
und  Mittelplatte  zwei  Falten  erheben,  welche  sich  einander  immer 
mehr  nähern ,  wird  die  Mittelplatte  zu  einem  Rohr  eingekrümmt. 
Wenn  die  beiden  Falten  mit  einander  verwachsen,  so  wird  das  Rohr 
(Anlage  des  unteren  Blattes)  vom  Ectoderm  (den  verw^achsenen  Seiten- 
platten) abgetrennt.  Das  Lumen  des  Rohres,  welches  bei  der  Aus- 
breitung des  unteren  Blattes  bald  verschwindet,  kann  als  Urdarm- 
lumen  betrachtet  werden; 

3)  durch  seitliche  Uebersc hiebung.  Die  Mittelplatte  wird 
in  die  Tiefe  versenkt,  ohne  dass  sie  sich  zu  einem  Rohr  einkrümmt. 
Gleichzeitig  schieben  sich  die  beiden  Seitenplatten  ohne  Faltenbildung 
über  die  Mittelplatte  gegen  die  Mediane  vor  und  verwachsen  in  der 
Mittellinie  mit  einander.  Dieser  Typus  scheint  nirgends  ganz  rein 
realisirt  zu  sein,  doch  wurden  für  die  Hymen opteren  und  Lepi- 
d opferen  Verhältnisse  geschildert,  welche  zwischen  dem  vorher- 
gehenden und  dem  vorliegenden  Typus  in  der  Mitte  stehen,  indem  zwei 
seitliche,  ganz  flachgedrückte  Falten  über  die  Mittelplatte  hinweg 
kriechen,   so   bei  Chalicodoma,   Apis   und   den  Le  pidopteren. 

Diese  drei  Typen  der  Bildung  des  unteren  Blattes  sind  fast 
niemals  vollständig  rein  entwickelt.  Vielmehr  findet  man,  dass  die 
Bildung  des  unteren  Blattes  häufig  in  den  verschiedenen  Regionen 
eines  und  desselben  Keimstreifs  auf  etwas  verschiedene  Weise  vor 
sich  geht.  Besonders  ist  häufig  der  Process  am  vordersten  und 
hintersten  Ende  des  Keimstreifs,  wo  die  Mitteldarmkeime  entstehen, 
ein  anderer  als  in  den  mittleren  Partien. 

Die  Art  des  Verschlusses  des  Blastoporus  ist  bei  verschiedenen 
Formen  eine  verschiedene.  Bei  den  langkeimigen  Formen  wird  nicht 
selten  beobachtet,  dass  der  Verschluss  in  den  mittleren  Partien  zuerst 
stattfindet  und   von  dort  nach  vorn  und  hinten  fortschreitet.     Dieses 
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Verhalten  erinnert  in  auffallender  Weise  an  die  Art  des  Verschlusses, 
wie  sie  für  Peripatus  angegeben  wurde. 

Mit  einigen  Worten  sei  hier  der  Entwicklung  der  C  ö  1  o  m  - 
säckchen  gedacht.  Dieselben  nehmen  bei  den  Insecten  die  seit- 
lichen Partien  des  unteren  Blattes  (Fig.  271  D  bis  F  us,  p.  386; 
Fig.  273  und  275  ms,  p.  392)  ein  und  sind  bei  verschiedenen  Formen 
von  verschiedener  Ausbildung.  Bei  den  Dipteren  werden  sie  ver- 
misst.  Am  entwickeltsten  linden  sie  sich  bei  den  Orthopteren,  wo 
sie  in  die  Extremitätenanlagen  hineinragen.  Hier  entstehen  sie  gleich- 
zeitig mit  den  Extremitätenanlageu.  Die  Mesodermschicht  der  Or- 
thopteren bildet  unter  dem  Ectoderm  eine  einzige  Zellenlage. 
W^enn  die  Extremitätenanlagen  (auch  an  den  Abdominalsegmenten 
kenntlich)  zur  Entwicklung  kommen,  so  entstehen  sie  als  zipfelförmige 
Auswüchse  des  Keimstreifs  gegen  die  Amnionhöhle.  Die  Wand  dieser 
Zipfel  wird  von  der  Ectodermschicht  und  der  darunter  gelegenen 
Mesodermschicht  gebildet.  Es  entsteht  so  in  der  Extremitätenanlage 
ein  Hohlraum ,  welcher  ursprünglich  dorsalwärts .  d.  h.  gegen  den 
Dotter  noch  offen  ist,  aber  später  durch  Ausbildung  einer  meso- 
dermalen  Wand  verschlossen  wird.  Dieser  mesoderm-umkleidete  Hohl- 
raum ist  das  Cölomsäckchen. 

Bei  den  meisten  Pterygoten  ist  die  Mesodermanlage  mehr- 
schichtig, und  hier  treten  die  Cölomräume  als  seitliche  Spalten  im 
Mesoderm  auf,  um  welche  sich  die  angrenzenden  Mesodermzellen 
bald  zu  einer  Epithelschicht  gruppiren. 

Bei  jenen  Formen,  bei  denen  die  Gastrulation  durch  deutliche 
Invagination,  also  unter  Ausbildung  eines  wohlentwickelten  Urdarm- 
lumens  vor  sich  geht,  könnte  man  vielleicht  vermuthen,  dass  die 
Cölomsäckchen  durch  seitliche  Abfaltung  vom  Urdarm,  also  als  Entero- 
cöl  im  Sinne  der  Cölomtheorie  der  Brüder  Hertwig  gebildet  werden, 
oder  dass  sich  doch  Spuren  einer  solchen  Bildungsweise  hier  vor- 
linden. Die  Brüder  Hertwig  haben  in  ihrer  Cölomtheorie  ein  oft 
citirtes,  nach  dieser  Richtung  abzielendes  Schema  der  Insectengastrula 
entworfen,  und  thatsächlich  haben  Bütschli  und  später  Escherich 
bei  den  Dipteren  Verhältnisse  gefunden,  welche  diesem  Schema 
nahekommen.  Ebenso  glaubte  Heider  die  Verhältnisse  bei  Hydro- 
phil us  in  diesem  Sinne  deuten  zu  können,  indem  er  geneigt  war, 
die  Cölomhöhlen  auf  die  Wiedereröffnung  der  seitlichen  Theile  des 
flachgedrückten  und  unkenntlich  gewordenen  Urdarmlumens  zurück- 
führen zu  können.  Wir  sind  derzeit  nicht  geneigt,  diesen  Vorkomm- 
nissen der  Insectenembryologie  eine  allzugrosse  Bedeutung  im  phylo- 
genetischen Sinne  beizumessen.  Alle  Hinweise  führen  uns  auf  die 
Anneliden  als  Stammformen  der  Insecten  und  die  Mesoderm- 
bildung  der  Anneliden  kann  nicht  auf  Enterocölbildung  bezogen 
werden.  Wenigstens  haben  wir  keine  Hinweise  nach  dieser  Richtung. 
Im  Uebrigen  deutet  schon  das  Sporadische  des  Vorkommens  einer 
Cölombildung  durch  Abfaltung  bei  den  Insecten  darauf  hin.  dass  es 
sich  hier  um  secundäre  Modificationen  der  Mesodermbildung  handelt. 

Wir  besprechen  zum  Schlüsse  noch  einige  Einwände  und  Schwierig- 
keiten ,  die  der  Auffassung  der  Bildung  des  unteren  Blattes  als 
Gastrulationsvorgang  der  Insecten  entgegenstehen.  Zu  den  typischesten 
Vorgängen  der  Keimblätterbildung  der  Insecten  gehört  die  Ent- 
wicklung des  Mitteldarms  aus  einer  ursprünglich  bipolaren  An- 
lage.    Der  vordere   und   hintere  Mitteldarmkeim    finden   sich  an  den 
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Enden  der  Primitivrinne,  während   in  ihren  mittleren  Partien  —  wie 
man    glaubte   —    nur  Mesoderm    gebildet    werden    sollte.      Zur   Er- 
klärung dieses  immerhin  etwas  auffälligen  Verhaltens   wurde   die  so- 
genannte    Zerdehnungshypothese,     welche     in    ihren    Anfängen    auf 
KowALEVSKY  Zurückgeht,  ersonnen.     Man   stellte  sich   vor,   dass  bei 
der  Streckung  des  Urdarms  die  Entodermanlage  in  zwei  Partien,  eine 
vordere  und  eine  hintere,  zerrissen  wurde  und  dass  in  den  mittleren 
Partien  bloss  die  Mesodermstreifen   erhalten   blieben.     Man  hat  sich 
wohl   auch   vorgestellt,   dass    die   bei    dieser  Zerreissung  entstandene 
Lücke  durch  den  Dotter,  der  ja  auch  zum  Entoderm  zu  rechnen  sei, 
ausgefüllt  werde,   so  dass  die  Continuität  des  entodermalen  Grundes 
der  Urdarmeinstülpung  auf  diese  Weise  erhalten  geblieben  sei.    Diesen 
Vorstellungen  ist  eine  gewisse  Berechtigung  sicher  nicht  abzusprechen. 
Man  könnte  sich  wohl  denken,  dass  bei  vermehrter  Ansammlung  von 
Nahrungsdotter    eine    der    beiden    Schichten    des    unteren   Blattes   in 
ihren   mittleren   Partien    verödet  sei.     Immerhin   haben   Manche   (so 
Heymons)    in    der    Nöthigung    zur   Herbeiziehung  derartiger   Hilfs- 
annahmen   eine    der    Auffassung    der    Primitivrinne    als    Blastoporus 
entgegenstehende  Schwierigkeit   erblickt.     Diese   ganze  Zerdehnungs- 
hypothese   ist    durch    die    Ergebnisse    der    neueren    Untersuchungen 
einigermassen  überflüssig  geworden.    Da  wir  als  ziemlich  sicher  fest- 
gestellt  betrachten  können,   dass   die  vordere  und  hintere  Entoderm- 
anlage  durch   einen   in  der  Medianlinie  verlaufenden  Zellstrang,   den 
sogenannten  „Blutzellenstrang",  welcher  nebst  Blutzellen  auch  Mittel- 
darmepithelzellen liefert,  in  Verbindung  stehen,   so   können   wir  jetzt 
bei   den  Insecten   von   einer  einheitlichen,   den  Grund   des   Urdarms 
einnehmenden   Entodermanlage    sprechen.     Der    Umstand,    dass    der 
„Blutzellenstrang"  nebst  Entodermzellen  auch  noch  Blutzellen  liefert, 
hat  zu  weitgehenden  Speculationen  Anlass  geboten  (Schwangart  1906). 
Wir  sehen  derzeit  noch  keine  Nöthigung,  diesen  Gesichtspunkten  nach- 
zufolgen.    Man   könnte   sich   auch   vorstellen,   dass   im   „Blutstrang" 
indifferentes   Gebiet  vorliegt,   in   welchem   Mesoderm   und   Entoderm 
sich    berühren    oder    streckenweise    gemischt   vertreten   sind.     Unter 
diesen  Umständen  könnte   den  Blutzellen   dieses   Stranges   nach   wie 
vor  mesodermaler  Character  zuerkannt  werden. 

Es  sei  hier  —  nebenbei  —  auf  die  interessante  Analogie  verwiesen, 
welche  die  Entwicklungsweise  einiger  Crustaceen  zur  Insectenentwicklung 
darbietet.  Bei  Lernaea  finden  sich  nach  Pedaschenko  und  bei  Neo- 
mysis  nach  Wagner  vordere  und  hintere  Mitteldarmkeime,  welche  in 
ihren  Beziehungen  zu  Stomo-  und  Proctodaeum  ganz  mit  den  ent- 
sprechenden Bildungen  der  Insecten  übereinstimmen.  Ueberhaupt  kann 
die  Entwicklung  der  Insecten  nicht  richtig  verstanden  werden,  wenn 
man  sie  losgelöst  aus  dem  Rahmen  der  Arthropodenentwicklung  erfassen 
will.  Zieht  man  die  Entwicklungsweise  anderer  Arthropodengruppen  zu 
eingehenden  Vergleichen  heran,  so  verlieren  manche  Erscheinungen,  die 
in  der  Insectenentwicklung  recht  sonderbar  anmuthen,  ihr  singuläres 
Gepräge. 

Erheblicher  ist  vielleicht  eine  andere  Schwierigkeit,  welche  sich  aus 
dem  Vorhandensein  der  Dotterzellen  ergiebt.  Man  wird  wohl  geneigt 
sein,  die  Dotterzellen  dem  Entoderm  zuzurechnen  und  in  ihnen  bei 
den  Pterygoten  einen  abortiven  Theil  des  Entoderms  zu  erblicken. 
Die  Beobachtungen   über   die  Mitteldarmbildung  bei   Lepisma   und 
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Campodea  (Heymons)  und  bei  den  Odonaten  (Tschuproff) 
lassen  kaum  eine  andere  Deutung'  als  möglich  erscheinen.  Wenn 
diese  Auffassung  richtig  ist,  dann  müsste  man  —  so  scheint  es  — 
in  der  Dotterzellenbildung  einen  Gastrulationsact  erblicken.  Ganz 
zwingend  ist  diese  Schlussfolgerung  freilich  nicht,  aber  sie  liegt  immer- 
hin nahe.  Dann  würde  bei  den  Insecten  die  Merkwürdigkeit  vor- 
liegen, dass  wir  zwei  aufeinander  folgende  Gastrulastadien  zu  ver- 
zeichnen hätten,  von  denen  das  erste  die  Bildung  der  Dotterzellen, 
das  zweite  die  Absonderung  des  unteren  Blattes  zu  besorgen  hätte. 
Wenn  man  hierin,  wie  dies  Heymons  thut,  einen  Luxus  der  Natur 
erblickt,  so  ist  hierdurch  gegen  eine  derartige  Auffassung  eigentlich 
nichts  bewiesen.  Die  Natur  ist  ja  manchmal  in  ihren  Mitteln  ver- 
schwenderisch. In  der  That  haben  sich  manche  Autoren  mit  dieser 
Auffassung  befreundet.  Wenn  wir  zwei  verschiedene  Partien  des 
Entoderms  annehmen  (Dotterzellen  und  Mitteldarmkeime),  so  wäre 
es  wohl  denkbar,  dass  diese  verschiedenen  Partien  auch  durch  zwei 
verschiedene  und  aufeinander  folgende  Acte  der  Gastrulation  vom 
Ectoderm  gesondert  werden.  So  werden  ja  beispielsweise  auch  beim 
Scorpion  oder  bei  den  Cephalopoden  zuerst  Dotterzellen  und 
nachher  Entodermzellen  gebildet.  Die  Vorstellung  einer  in  zwei 
Schüben  ablaufenden  Gastrulation  hat  sonach  nichts  übermässig  Be- 
fremdendes. 

Wenn  man  aber  in  dem  Vorkommen  zweier  derartiger  Processe 
eine  ernste  Schwierigkeit  erblicken  sollte,  so  hätten  wir  nach  den  in 
der  vergleichenden  Embryologie  zur  Verwendung  kommenden  Methoden 
eine  Untersuchung  darüber  anzustellen,  welcher  der  beiden  Vorgänge 
nach  seinem  ganzen  Wesen  und  nach  den  Beziehungen  zur  Ent- 
wicklung verwandter  Formen  mehr  Anspruch  darauf  erheben  kann, 
für  einen  Gastrulationsact  gehalten  zu  werden.  Wir  haben  im  Vor- 
hergehenden die  Gründe  angeführt,  welche  uns  dafür  zu  sprechen 
scheinen,  dass  die  Primitivrinnenbildung  der  Insecten  als  Gastrulation 
aufzufassen  sei,  und  können  hier  nochmals  auf  die  Beziehungen  zu 
den  Myriopoden  und  Onychop hören  verweisen.  Die  ange- 
führten Gründe  scheinen  uns  durchaus  beherzigenswerth. 

Wie  steht  es  nun  mit  dem  ersten  Act?  Wie  werden  die  Dotter- 
zell'en  bei  den  Insecten  gebildet?  Jedenfalls  auf  sehr  mannigfaltige 
Weise.  Die  Entstehung  der  Dotterzellen  ist  so  verschiedenartig,  dass 
man  sich  fragen  muss,  ob  nicht  unter  diesem  Namen  Dinge  ver- 
schiedener Bedeutung  zusammengefasst  werden.  Haken  wir  uns  aber 
vorläufig  an  den  verbreitetsten  Typus.  In  den  meisten  Fällen  werden 
die  Dotterzellen  gebildet,  indem  bei  erfolgender  Blastodermbildung 
einige  Zellen  im  Inneren  zurückbleiben.  Manchmal  kommt  es  vor, 
dass  von  den  Furchungszellen,  welche  gegen  die  Oberfläche  wandern, 
einige  auf  halbem  Wege  wieder  umkehren,  um  mehr  nach  innen  zu 
gelangen;  andere  haben  vielleicht  schon  das  Blastoderm  erreicht,  und 
treten  wieder  in  den  Dotter  zurück.  Von  einer  Polarität  des  ganzen  Pro- 
cesses  ist  keine  Rede.  Die  Angelegenheit  vollzieht  sich  an  allen  Theilen 
der  Oberfläche  des  Keimes  auf  gleiche  Weise.  Also  ein  Zurückbleiben 
oder  ein  Einwandern  von  Zellen.  Wenn  das  Entodermbildung  sein  soll, 
so  könnten  wir  es  nur  als  multipolare  Einwucherung  oder  als  Delamina- 
tion  bezeichnen.  Solche  Vorgänge  kommen  sonst  bei  Arthropoden  nicht 
vor  und,  wo  man  sie  zu  finden  glaubte,  hat  sich  nachträglich  ein 
Beobachtungsirrthum   herausgestellt   (z.  B.  bei  den  P  halangiden). 
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Wenn  wir  vor  die  Frage  gestellt  werden,  ob  die  Entodermbildung 
bei  den  Insecten  durch  multipolarS  Einwanderung  oder  durch  Primitiv- 
rinnenbildung  erfolgt,  so  werden  wir  unbedenklich  nach  Allem,  was 
uns  der  Vergleich  mit  den  übrigen  Arthropoden  und  den  Anneliden 
lehrt,  den  letzteren  Modus  als  denjenigen  bezeichnen,  der  mehr  An- 
spruch darauf  erheben  kann,  für  die  Gastrulation  gehalten  zu  werden. 
Heymons  hat  die  Vorgänge  der  Blastodermbildung  bei  den  In- 
secten und  bei  Scolopendra,  bei  welchen  Dotterzellen  im  Inneren 
verbleiben,  für  eine  Art  Epibolie  erklärt  und  mit  der  Epibolie  der 
Anneliden  in  Verbindung  zu  bringen  gesucht.  Hier  kann  aber 
von  einer  Epibolie  in  keiner  Weise  die  Rede  sein.  Es  ist  nicht  zu 
billigen,  wenn  wohlcharacterisirten  Begriffen  der  vergleichenden  Em- 
bryologie durch  missbräuchliche  Anwendung  ein  verschwommener 
Character  ertheilt  wird.  Wir  verstehen  unter  Epibolie  die  Um- 
wachsung einer  Macromerengruppe  durch  eine  vom  animalen  Pole 
her  sich  vorschiebende  Micromerenhaube,  und  ein  typisches  Beispiel 
für  Epibolie  ist  die  Gastrulation  der  Ctenophoren.  Als  characteristisch 
hat  hierbei  die  Polarität  des  ganzen  Vorganges  zu  gelten.  Von  alle- 
dem ist  bei  der  Dotterzellenbildung  der  Insecten  nichts  zu  bemerken. 
Hier  giebt  es  keine  Macromeren  und  keine  Micromeren,  kein  Ueber- 
wachsen  und  keine  Polarität.  Es  bleiben  einfach  einige  Furchungs- 
zellen  bei  der  Blastodermbildung  im  Inneren  zurück.  Man  darf  es 
aussprechen,  dass  bei  diesem  Process  nichts  zu  erkennen  ist,  was 
irgendwie  an  eine  Epibolie  erinnert. 

'  Am  ehesten  könnte  man  die  Vorgänge  der  Dotterzellenbildung,  wie 
sie  von  Weismann  für  Biorhiza  und  Rhodites  angegeben  wurden 
und  die  wir  oben,  p.  132,  erwähnt  haben,  als  intravitellin  ablaufende 
Epibolie  deuten.  Aber  wer  vermag  auf  ein  derartig  vereinzeltes  Vor- 
kommnis Schlüsse  von  grösserer  Tragweite  zu  bauen? 

Von  den  übrigen  noch  nicht  erwähnten  Arten  der  Dotterzellen- 
bildung bei  Insecten  sei  Folgendes  angeführt.  Bei  einigen  Formen, 
so  bei  Neophylax,  Blatta,  Campodea,  Gryllotalpa  und 
Mantis  wandern  sämmtliche  Furchungszellen  nach  der  Oberfläche  und 
die  Dotterzellen  entstehen,  indem  da  und  dort  multipolar  vereinzelte 
Blastodermzellen  in  den  Dotter  zurückwandern.  Dieser  Vorgang 
scheint  uns  der  ursprüngliche  zu  sein,  während  Heymons  in  dem 
Zurückbleiben  von  Furchungszellen  im  Dotter  das  primäre  Verhalten 
erblickt.  Es  dürfte  wohl  schwer  fallen,  in  dieser  Frage  nach  der 
einen  oder  anderen  Richtung  entscheidende  Gründe  beizubringen. 

Besondere  Erwähnung  verdienen  einige  Fälle,  in  denen  von  einer 
bestimmten  Stelle  der  Blastodermoberfläche,  an  der  sich  dann  oft 
eine  blastoporusähnliche  Blastodermlücke  vorfindet,  Dotterzellen  ins 
Innere  einwandern.  Will  beobachtete  bei  Aphiden  eine  Oeffnung 
im  Blastoderm,  von  welcher  Dotterzellen  und  secundäres  Nährmaterial 
ins  Innere  des  Eies  eintreten.  Diese  Oeffnung  entspricht  dem  hinteren 
Eipole.  Die  Verhältnisse  bei  den  Aphiden  sind  aber  jedenfalls 
durch  die  eigenthümlichen  Ernährungsverhältnisse  des  Embryos  com- 
plicirt  (vgl.  Spec.  Theil,  IL  Heft,  p.  778).  Noack  beobachtete  bei 
Calliphora  eine  Blastodermlücke,  von  welcher  Dotterzellen  ins 
Innere  eindringen.  Sie  entspricht  der  Stelle,  an  welcher  der  hintere 
Mitteldarmkeim  gebildet  wird.  Andererseits  fand  Dickel  an  der 
Biene   eine   ähnliche  blastoporusartige  Bildung  am   vorderen   Eipole, 
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an  welcher  aber  keine  Dotterzelleubiklung  stattfindet.  Es  scheinen 
sich  dort  im  Gegentheile  Fnrchungszellen  dem  Biastoderm  anzu- 
gliedern. Schwangart  hat  bei  Endromis  versicolor  eine  ähn- 
liche, dem  vorderen  Eipole  angehörige  Blastodermlücke  beobachtet, 
welche  mit  der  Dotterzellenvermehrung  in  Beziehung  gebracht  wird. 
Auch  Hirschler  hat  bei  Coleopteren  ähnliches  beobachtet.  Alle 
die  Vorgänge  sind  recht  schwer  zu  deuten.  Es  kann  sich  hier  um 
Verschiedenartiges  handeln.  Wie  Hirschler  ausführt,  liegt  die 
Möglichkeit  vor,  dass  es  sich  um  eine  dem  Dorsalorgan  der  Podu- 
riden  vergleichbare  und  frühzeitig  der  Degeneration  anheimfallende 
Bildung  handelt.  Andererseits  können  diese  Blastodermlücken  nichts 
weiter  sein  als  Stellen,  an  denen  das  Biastoderm  verspätet  zum  Ver- 
schlusse kommt.  Es  hat  nicht  an  Versuchen  gefehlt,  diese  „Blasto- 
porusbildungen",  welche  der  Lage  nach  oft  ungefähr  der  Stelle  der 
Bildung  des  vorderen  oder  des  hinteren  Mitteldarinkeimes  entsprechen, 
mit  der  später  auftretenden  Primitivrinnenbildung  in  eine  gewisse 
Beziehung  zu  bringen  —  Versuche,  die  uns  wenig  aussichtsreich  zu 
sein  scheinen.  Ueberhaupt  wird  man  sagen  müssen,  dass  eigentlich 
kein  Grund  vorliegt,  die  angeführten,  ziemlich  räthselhaften  Blastoderm- 
lücken als  Blastoporus  in  Anspruch  zu  nehmen. 

Es  sei  noch  erwähnt,  dass  die  Dotterzellen  der  Insecten  noch 
später,  durch  Einwanderung  vom  unteren  Blatt  z.  B.  vom  Gastrula- 
keil  der  Lepid opferen  aus  vermehrt  werden  können.  Wenigstens 
liegen  einige  diesbezügliche  Angaben  vor. 

Man  wird  es  für  berechtigt  halten  dürfen,  die  Dotterzellen  der 
Insecten  dem  Entoderm  zuzurechnen,  aber  es  liegt  kein  Grund  vor, 
in  den  verschiedenartigen  Vorgängen  der  Dotterzellenbildung  einen 
Gastrulationsact  zu  erblicken.  Das  Zurückbleiben  einiger  Fnrchungs- 
zellen im  Inneren  oder  ihre  multipolare  Einwanderung  kann  vielleicht 
als  ein  erster  vorbereitender  Act  zur  Keimblätterbildung  hinzugerechnet 
werden.  Eine  besondere  Bedeutung  kommt  ihm  wohl  keinesfalls  zu. 
Wir  möchten  am  liebsten  die  ganze  Dotterzellenbildung  aus  der  Frage 
nach  der  Keimblätterbildung  der  Insecten  ausgeschaltet  wissen,  wie 
man  dies  in  ähnlichen  Fällen  bei  anderen  Thiergruppen  auch  gethan 
hat.  Es  handelt  sich  um  die  vorzeitige  Sonderung  eines  bestimmten 
Zwecken   dienenden   und  der  Degeneration  anheimfallenden  Gewebes. 

^ür  Heymons  ist  das  Gastrulastadium  der  Insecten  durch  die 
Processe  der  Dotterzellenbilduug  gegeben,  fällt  sonach  zeitlich  mit  der 
Blastodermbildung  zusammen.  Erst  später  entwickelt  sich  durch  Vor- 
gänge, welche  bei  den  meisten  Insecten  unter  Ausbildung  einer  Primitiv- 
rinne einhergehen,  das  Mesoderm.  Dieser  Process,  welcher  rein  mechanisch 
bedingt  sei,  hat  für  Heymons  geringere  Bedeutung.  Es  ist  das  aber 
ein  recht  eigenartiger  Modus  der  Mesodermbildung,  der  sich  weder  von 
der  Entwicklungsweise  der  Anneliden,  noch  von  Scolopendra  oder  irgend 
einer  Form  der  Arthropoden  herleiten  lässt.  Man  bedenke :  eine  Meso- 
dermbildungsrinne,  die  erst  nach  Abschluss  der  Gastrulation  in  Er- 
scheinung tritt.  Bei  den  Anneliden  gehören  die  beiden  Urmesoderm- 
zellen  dem  Blastoporusrande  an.  Sie  rücken  oft  schon  vor  der  Gastru- 
lation in  die  Tiefe,  manchmal  sogar  recht  frühzeitig,  wie  bei  den 
Regenwürmern.  Bei  den  Arthropoden  ist  die  Mesodermanlage  meist 
von  Anfang  an  eine  vielzellige.  Ihre  Entstehung  steht  gewöhnlich  mit 
der    Entodermbildung    in    Zusammenhang.      Von    einer    verspäteten    und 
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selbstständigen  Sonderung  des  Mesoderms  ist  nichts  bekannt.  Heymons 
hat  den  Versuch  nicht  gemacht,  zu  erklären,  wie  etwa  ein  so  eigen- 
artiger Modus  der  Mesodermbildung  bei  den  Insecten  phylogenetisch  ab- 
zuleiten sei.  Ein  solcher  Versuch  würde  nach  unserer  Ansicht  mit 
Wahrscheinlichkeit  dazu  führen,  dass  die  „Mesodermbildungsrinne",  auch 
wenn  sie  mit  der  .Mitteldarmbiildung  gar  nichts  zu  thun  hätte,  doch  als 
Blastoporusrest  anzuerkennen  sei.  Denn  die  Mesodermbildung  ist  bei 
den  meisten  Thieren,  und  jedenfalls  bei  allen  hier  näher  in  Frage 
kommenden  an  die  Gegend  der  Urmundlippen  gebunden.  Da  wir  aber 
Ursache  haben  anzunehmen,  dass  auch  die  Mitteldarmkeime  von  der  ge- 
nannten Rinne  aus  oder  doch  in  unmittelbarem  Anschlüsse  an  dieselbe 
gebildet  werden,  so  steht  nichts  im  Wege,  diese  Rinne  als  Blastoporus 
zu    deuten.      Hiermit    kommen    dann    die    erwähnten    Schwierigkeiten    in 

Wegfall. 

Zu  welcher  Verwirrung  es  führt,  wenn  man  mit  Heymons  die  Blasto- 
dermbildung  der  Insecten  als  Gastrulation  betrachtet,  erkennt  man, 
wenn  man  bei  Fkiederichs  erfährt,  dass  den  Käfern  eine  Sterrogastrula 
zukomme,  dass  bei  ihnen  die  Blastula  cänogenetisch  unterdrückt  sei 
und  dass  hier  Blastula  und  Gastrula  zusammenfallen.  Bei  den  Insecten 
sollen  4  Gastrulationstypen  vorkommen:  1)  multipolare  Einwanderung, 
2)  Delamination,  3)  polare  Einwucherung  und  4)  Gastrulation  durch 
intravitelline  Sonderung.  Ferner  sollen  bei  den  Museiden  Typus  1  und  3 
combinirt  vorkommen  und  in  manchen  Fällen  noch  Typus  4  hinzu- 
treten. Bei  Platygaster  etc.  sei  Typus  1  und  2  combinirt.  Nach  unserer 
Ansicht  wäre  es  besser,  alle  diese  Bezeichnungen,  welche  der  Keim- 
blätterbildung der  Cölenteraten  entlehnt  sind,  und  dort  bestimmten, 
wohlcharacterisirten  Processen  entsprechen,  bei  der  Darstellung  der 
ersten  Entwicklungsvorgänge  der  Insecten  zu  vermeiden.  Im  Allgemeinen 
erscheint  uns  die  Dotterzellenbildung  der  Insecten  noch  zu  wenig  ge- 
klärt, als  dass  sie  sich  unter  derartige  Schemen   subsumiren  Hesse. 

Wenn  Friederichs  sagt,  die  Annahme,  dass  die  Mitteldarmkeime 
der  Insecten  dem  unteren  Blatte  entstammen,  jene  zählebige  Theorie, 
welche,  „gleich  der  Lernäischen  Hydra,  immer  wieder  ihr  Haupt  erhebt", 
verdiene  kaum  den  Namen  einer  Theorie,  „da  sie  auf  einem  Beobachtungs- 
fehler beruht",  so  berührt  er  einen  Punkt,  in  dem  wir  mit  ihm  über- 
einstimmen. Die  Frage  der  Keimblätterbildung  bei  den  Insecten  ist 
durch  Beobachtungen  zu  lösen.  Wir  können  sonach  die  weitere  Klärung 
dieser  Frage,  insoweit  sie  vielleicht  dem  oder  jenem  noch  nicht  in  ge- 
nügender Weise  erfolgt  zu  sein  scheint,  späteren  Untersuchungen  an- 
heimstellen. 

3.  Zur  Keimblätterl)il(liing  der  Chordateii. 
A.  Amphioxus. 

Amphioxus  und  die  A seidien  liefern  uns  den  Schlüssel  für 
das  Verständniss  der  Keimblätterbildung  der  Vertebraten.  Die  Am- 
phioxus-Entwicklung  hat  seit  den  grundlegenden  Untersuchungen 
von  KowALEVSKY  (1867)  und  Hatschek  (1881)  stets  mit  Recht 
diesen  Anspruch  für  sich  geltend  machen  dürfen.  Die  neueren 
Untersuchungen  über  die  Entwicklung  der  A  sei  dien,  von  denen 
wir  hier  nur  die  von  Van  Beneden  und  Julin  (S.  1886),  von 
Castle  (F.  1896)  und  von  Conklin  (F.  1905)  hervorheben,  haben 
diese  Gruppe  Amphioxus   zAir  Seite  gestellt.     Beide  Formen,    in  dem 
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Eutwicklimgsmoclus  wesentlich  von  einander  abweichend,  ergänzen 
sich  in  glücklicher  Weise.  Während  der  determinative  Character  der 
Ascidien-Entwickluug  eine  Zurückführung  bestimmter  Organanlagen 
auf  einzelne  Blastomeren,  ja  auf  bestimmte  Regionen  des  ungefurchten 
Eies  in  bisher  ungeahnter  Sicherheit  ermöglicht  (ein  Vorzug,  der 
unter  allen  Chordaten  ausschliesslich  den  Ascidien  zukommt),  so 
treten  hier  wegen  der  Kleinheit  und  Zellenarmuth  des  Keimes  die 
Processe  der  wechselseitigen  Verlagerung  dieser  Anlagen  weniger 
deutlich  in  den  Vordergrund.  Processe,  die  bei  Amphioxus  als 
Abfaltung  zu  betrachten  sind,  wie  die  Mesodermbildung,  erscheinen 
bei  den  Ascidien  auf  die  Verlagerung  einer  aus  wenigen  Zellen 
bestehenden  Gruppe  reducirt.  Im  Uebrigen  ist  die  A sei  dien - 
Entwicklung  auch  mit  Rücksicht  auf  den  eigenartigen  Bau  der  Larve 
offenbar  secundär  modificirt.  In  der  Larve  treten  die  Mesoderm- 
gebilde  stark  in  den  Hintergrund,  die  Chorda  ist  nur  in  den  hinteren 
Regionen  des  Rumpfes  und  im  Schwänze  entwickelt,  von  Segmentirung 
ist  nichts  wahrnehmbar  etc.  Das  Alles  hat  auch  die  ersten  Eut- 
wicklungsvorgäuge  in  gewissem  Sinne  beeinflusst.  Demgegenüber 
scheint  uns  Amphioxus  in  vieler  Hinsicht  das  ursprünglichere 
Verhalten  darzubieten.  Wenn  auch  nicht  zu  verkennen  ist,  dass 
auch  die  Amphiox  us-Entwicklung  in  mancher  Hinsicht  (so  in  der 
frühzeitig  hervortretenden  Asymmetrie  der  Larve)  offenbar  secundäre 
Modificationen  darbietet,  so  erscheint  es  doch  zweckmässig,  der  Dar- 
stellung der  Chor donier-Entwicklung  zunächst  das  frei  entwickelte 
Schema  des  Am  phioxus- Keimes  zu  Grunde  zu  legen  und  ihm 
dann  die  Besprechung  der  —  wie  bei  allen  determinativen  Formen  — 
durch  vorzeitige  Sonderung  der  Anlagen  (precocious  segregation) 
modificirten  Ascidien -Entwicklung  anzuschliessen. 

Andererseits  ergiebt  sich  bei  Amphioxus  die  Schwierigkeit, 
dass  hier  bei  einer  nicht  determinativen  Entwicklungsweise  die 
Zurückführung  bestimmter  Organanlageu  auf  scharf  abzugrenzende 
Bezirke  der  Blastula  oder  gar  des  ungefurchten  Eies  erschwert,  ja 
mit  den  bisherigen  Mitteln  der  Untersuchung  unmöglich  gemacht  ist. 
Diese  Schwierigkeit  der  Abgrenzung  bestimmter  Keimbezirke  an  der 
Blastula  von  Amphioxus  ist  die  Ursache  für  gewisse  Discussionen, 
welche  in  der  neueren  Litteratur  über  Am  phioxus- Entwicklung 
einen  allzubreiten  Raum  einnehmen.  Wenn  es  z.  B,  Lwoff  (1892, 
1894)  als  seine  Ueberzeugung  ausspricht,  dass  die  Chordaanlage  und 
ein  Theil  der  Mesodermanlage  von  Amphioxus  richtiger  dem 
Ectoderm  zuzurechnen  sei,  wonach  dann  der  Umschlagsrand  der 
Gastrula  von  Amphioxus  nicht  mit  dem  Blastoporus  der  E  v  e  r  t  e  - 
braten  homologisirt  werden  dürfte,  so  erscheint  uns  eine  solche 
Zurechnung  der  genannten  Anlagen  zu  einem  bestimmten  Keimblatt 
völlig  arbiträr  und  durch  die  zu  beobachtenden  Thatsachen  in  keiner 
Weise  gerechtfertigt.  Diese  Annahmen  Lwoff's  haben  auch  die 
neueste  Darstellung  von  Cerfontaine's  schätzenswerten  Unter- 
suchungen über  Amphiox  US-Entwicklung  in  nicht  unwesentlicher 
W^eise  beeinflusst.  Unsere  Erkenntniss  der  Vorgänge  wird  durch 
solche  willkürlich  vorgenommenen  Zuordnungen  bestimmter  Anlagen 
zu  einem  Keimblatt  in  keiner  Weise  gefördert.  So  lange  uns  nicht 
Mittel  zu  schärferer  Abgrenzung  der  Anlagenbezirke  in  der  Blastula 
zu  Gebote  stehen  als  bisher,  können  wir  für  Amphioxus  nur  aus- 
sprechen,   dass    die    Chorda   und    Mesodermanlage    bei    dieser   Form 
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einer  nicht  scharf  abgegrenzten,  zwischen  den  beiden  primären  Keim- 
blättern eingeschobenen  Uebergangszone  angehören,  welche  durch  Ein- 
stülpung in  das  Innere  verlagert  wird.  Ob  man  diese  Uebergangszone 
dem  Ectoderm  oder  dem  Entoderm  zurechnen  will,  ist  Sache  der  Lieb- 
haberei des  Einzelnen  und  kommt  in  letzter  Linie  auf  eine  „question 
de  terminologie"  hinaus,  wie  Robert  derartige  Streitfragen  zutreffend 
bezeichnet  hat.     Die  Wissenschaft  aber  hat  hier  ihr  Ende. 

Man  könnte  für  die  Zurechnung  der  genannten  Anlagen  zum 
Entoderm  vielleicht  gewisse  Momente  der  weiteren  Vergleichung 
herbeiziehen  und  sich  z.  B.  für  die  Chorda  darauf  berufen,  dass 
ähnliche  celluläre  Scelettanlagen  bei  anderen  Formen  dem  Entoderm 
entstammen  (solide  Tentakelaxen  der  Hydroiden).  Bezüglich  des 
Mesoderms  könnte  man  an  die  Abfaltung  der  Cölomsäcke  bei  den 
Echinodermen  oder  bei  Sagitta  erinnern.  Wir  verkennen  aber 
nicht,  dass  solchen  vergleichenden  Betrachtungen  wirkliche  Beweis- 
kraft nicht  zuerkannt  werden  kann. 

Auf  viel  sicherer  Grundlage  stehen  wir  bezüglich  der  Herleitung 
der  Chorda  und  Mesodermanlage  bei  den  A  sei  dien.  Zwar  haben 
auch  hier  bis  vor  kurzem  ähnliche  Willkürlichkeiten  der  Abgrenzung 
der  beiden  primären  Keimblätter  eine  gewisse  Rolle  gespielt,  wie 
bei  Amphioxus.  Dahin  ist  es  zu  rechnen,  dass  Castle  von  zwei 
den  Blastoporus  umsäumenden  Anlagezonen  den  äusseren  oder 
neuromusculären  Anlagenring  noch  zum  primären  Ectoderm  rechnet, 
während  er  den  inneren  Ring  (die  Anlage  von  Chorda  und  Mesenchym) 
dem  Entoderm  zuzählt.  Wenn  also  auch  hier  die  Abgrenzung  der 
beiden  primären  Keimblätter  gegen  einander  eine  Sache  der  Willkür 
ist,  so  können  wir  doch  nach  den  Untersuchungen  von  Conklin 
eines  mit  Sicherheit  aussprechen:  die  4  animalen  Blastomeren  des 
Stadiums  8  liefern  die  Epidermis  der  Larve  und  einen  Theil  der 
Neuralplatte,  die  vegetativen  Blastomeren  dagegen  enthalten  die  An- 
lage des  Mitteldarms,  des  Mesoderms,  der  Chorda  und  des  hinteren 
Theils  der  Neuralplatte.  Es  hat  also  hier  bereits  mit  dem  Auftreten 
der  dritten  Furche  eine  scharfe  Anlagen  sonderung  Platz  gegriffen, 
indem  das  Ectoderm  auf  die  animale,  das  Entomesoderm  und  die 
Chordaanlage  auf  die  vegetative  Hälfte  beschränkt  wurden.  Nur  die 
Neuralplattenanlage  gehört  noch  beiden  Hemisphären  an.  Will  man 
die  letztere  dem  Ectoderm  zurechnen  —  was  aber  streng  genommen 
schon  arbiträr  ist  —  so  könnte  man  sagen,  die  Ectodermanlage  uni- 
fasst  im  Stadium  8  die  ganze  animale  Hälfte  des  Keimes  und  greift 
in  der  anterodorsalen  Region  ein  wenig  über  den  Aequator  in  die 
vegetative  Hälfte  hinüber. 

Diese  einleitenden  Bemerkungen  mögen  nicht  als  überflüssig 
erscheinen.  Sie  sollen  zeigen,  in  welcher  Weise  nach  unserer  An- 
sicht die  Amphioxus-  und  die  A  sei  dien -Entwicklung,  die  jede 
in  ihrer  Art  an  gewissen  Einseitigkeiten  leidet,  für  das  Verständniss 
der  Entwicklungsweise  der  Chordaten  zu  verwerthen  ist.  Beide  ge- 
meinsam können  uns  ein  gewisses  Schema  liefern,  welches  die  so 
vielfach  secundär  veränderte  Entwicklung  der  Vertebraten  aufzuklären 
dienen  kann.  Wenn  wir  uns  jetzt  der  specielleren  Darstellung  der 
Keimblätterbildung  bei  Amphioxus  zuwenden,  so  werden  wir  uns 
bemühen,  das  Thatsächliche  der  ermittelten  Vorgänge  in  den  Vorder- 
grund zu  stellen  und  von  Willkürlichkeiten  der  Deutung  nach  Mög- 
lichkeit abzusehen. 
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Unsere  Kenntniss  bezüglich  der  Keimblätterbildimg  von  Am- 
pliioxus  gründet  sich  auf  eine  Reihe  von  Untersuchungen,  von  Kowa- 
LEVSKY  (1867)  und  Hatschek  (1881)  angefangen  bis  auf  die  neuesten 
vouCerfontaine  (1906)  undMAC  Bride  (1909).  Auf  Hatschek  folgten 
zunächst  die  Mittheilungen  Lwoff's  (1892, 1894),  die  sich  dahin  zusammen- 
fassen lassen,  dass  an  der  Gastrulation  von  A  m  p  h  i  o  x  u  s  die  rascher 
sich  theilenden  ectodermalen  Zellen  besonders  activ  sich  betheiligen 
und  dass  der  Gastrulationsvorgang  eigentlich  aus  zwei  Processen 
bestehe:  1)  der  Einstülpung  der  Entodermplatte  und  2)  einem  an 
der  dorsalen  Blastoporuslippe  sich  geltend  machenden  Umschlagungs- 
processe  des  Ectoderms.  Aus  dieser  secundär  eingestülpten  Ecto- 
dermpartie  bildet  sich  das  Dach  (die  dorsale  Wand  des  Archenterons) 
und  sonach  die  Chordaanlage  und  wenigstens  zum  Theil  die  Meso- 
dermanlage.  Die  Keimblätterbildung  von  Amphioxus  wurde  hier- 
auf von  einer  Reihe  von  Forschern  untersucht:  von  Sobotta  (1897), 
Klaatsch  (1898),  Mac  Bride  (1898)  und  Samassa  (1898),  während 
die  Mittheilungen  von  Eismond  (1894)  und  Garbowski  (1898)  mehr 
theoretisch  speculativer  Natur  sind.  Alle  die  genannten  Unter- 
suchungen, wie  auch  die  späteren  von  Morgan  and  Hazen  (1900), 
beschäftigen  sich  zum  Theil  mit  den  durch  L\voff's  Auftreten  an- 
geregten Fragen,  mit  der  Orientirung  und  den  Axenverhältnissen 
des  Keimes  und  mit  der  Art  des  Verschlusses  des  Blastoporus,  resp. 
mit  der  Frage  nach  dem  Vorkommen  einer  sogenannten  Concrescenz. 
Unsere  Darstellung  gründet  sich  vornehmlich  auf  die  eingehenden 
und  erschöpfenden  Beobachtungen  Cerfontaines,  wobei  wir  bezüg- 
lich der  Terminologie  noch  einige  Bemerkungen  vorausschicken 
möchten. 

Cerfontaine  bezeichnet  die  Versenkung  der  entodermalen  Platte 
bei  Amphioxus  als  „Epibolie".  Nach  unserer  Ansicht  handelt  es 
sich  hier  um  eine  missbräuchliche  Verwendung  dieses  Ausdruckes. 
Von  einer  echten  Epibolie,  wie  sie  bei  Ctenophoren,  ferner  bei 
vielen  Anneliden  und  Mollusken  zu  beobachten  ist  und  die 
sich  als  ein  Umwachsungsprocess  der  Macromeren  von  Seiten  einer 
hauben-  oder  kappenförmigeu  Ectodermschicht  kennzeichnet,  kann  bei 
Amphioxus  nicht  die  Rede  sein.  Auch  bei  der  Keimblätter- 
bilduug  der  Vertebraten,  der  Holoblastier  sowohl  als  der  Meroblastier, 
treten  Processe  echter  Epibolie  mehr  in  den  Hintergrund.  Die  Keiin- 
blätterbildung  der  Chordaten  folgt  ihren  eigenen  Gesetzen.  Auch 
bei  den  dotterreichen  Vertebrateneiern  handelt  es  sich  mehr  um  eine 
versteckte  Art  der  Invagination  unter  gleichzeitiger  Verschluckung 
eines  grossen  Dotterklumpens.  Es  muss  ja  nicht  jeder  Verlagerungs- 
process,  bei  welchem  dotterreiche  Entodermzellen  ins  Innere  des 
Keimes  gerathen,  deshalb  schon  eine  Epibolie  sein,  da  der  Natur 
verschiedene  Arten  der  Verlagerung  zu  Gebote  stehen.  Wenigstens 
hiesse  es  den  Terminus  „Epibolie"  seiner  präcisen  Fassung  ent- 
kleiden, wenn  man  in  den  hier  herangezogenen  Fällen  von  einer 
solchen  sprechen  wollte. 

Ferner  noch  ein  zunächst  einfach  zu  statuirendes  und  vielleicht 
etwas  subjectiv  erscheinendes  Bekenntniss.  Für  uns  ist  der  zwei- 
schichtige Keim  von  Amphioxus  eine  Gastrula  pure  et  simple. 
Es  liegen  nicht  genügende  Ursachen  vor,  welche  uns  nöthigen  würden, 
in  diesen  einfachen  Einstülpungsprocess  alles  Mögliche  hineinzuge- 
heimnissen  und  Schwierigkeiten  zu  suchen,   wo  in  Wirklichkeit  keine 
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vorliegen.  Wenngleich  der  Gastrula  von  A  m  p  h  i  o  x  u  s  gewisse  Eigeu- 
thümlichkeiten  anhaften,  so  sind  dieselben  doch  nicht  so  weitgehend, 
dass  sie  uns  zwingen  würden,  an  einer  Homologie  dieses  zwei- 
schichtigen Keimes  mit  ähnlichen,  durch  Invagination  entstandenen 
Gastrulaformen  vieler  wirbelloser  Thiere  zu  zweifeln.  Für  uns  ist 
sonach  die  ganze  durch  Einstülpung  ins  Innere  verlagerte  Keimes- 
schicht das  primäre  Entoderm,  die  äussere  Schicht,  das  Ecto- 
d  e  r  m  und  der  Umschlagsrand  beider  Schichten  soll  als  B 1  a  s  t  o  p  o  r  u  s 
bezeichnet  und  der  gleichwertigen  Bildung  an  den  Keimen  der  Ever- 
tebraten  homologisirt  werden.  Es  handelt  sich,  wie  wir  früher 
(p.  418)  ausgeführt  haben,  hierbei  wesentlich  um  eine  „question  de 
terminologie".  Nach  dem,  w^as  wir  früher  über  die  Schwierigkeit 
der  Abgrenzung  bestimmter  Keimesbezirke  an  der  Blastula  von 
Amphioxus  ausgeführt  haben,  wird  die  von  uns  gewählte  Bezeich- 
nungsweise mindestens  als  ebenso  gerechtfertigt  erscheinen,  als  irgend 
eine  andere,  ihr  gegenüberstehende. 
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Fig".  288.  Ungefähi'es  Schema,  darstellend,  wie  man  sich  die  Vertheilung  organ- 
bildender Bezirke  bei  Amphioxus  nach  den  Untersuchungen  von  Cerfontaine  zu 
denken  hat.  In  Wirklichkeit  sind  derartige  Zonen  durch  histologische  Differenzen  nicht 
angedeutet. 

A  Blastulastadium  von  der  linken  Seite  gesehen.  B  Stadium  beginnender  Gastrulation 
in  der  Ansicht  vom  vegetativen  Pole. 

ad  anterodorsale,  pv  posteroventrale  Seite  des  Keimes ;  an  animaler,  veg  vegetativer 
Pol ;  h'p  Blastoporus,  z  Uebergangszone  (Anlage  von  Chorda  und  Mesoderm,  fein  punktirt), 
m  Mitteldarmanlage  (grob  punktirt). 

Die  Linie  an — veg  in  Fig.  A  bezeichnet  die  primäre  Eiaxe,  die  Linie  ad—pv  in 
Fig.  B  kennzeichnet  die  Lage  der  Medianebene. 


Eine  wichtige  Thatsache  muss  aber  sofort  hervorgehoben  werden, 
und  hierin  ist  vielleicht  das  concrete  Ergebniss  der  durch  Lwoff's 
Untersuchungen  angeregten  Bewegung  zu  erblicken.  Die  durch  Ein- 
stülpung bei  Amphioxus  ins  Innere  zu  versenkende  Epithelschicht 
besteht  aus  zwei  nicht  scharf  gegen  einander  abgesetzten  Partien : 
1)  eine  centrale,  aus  grossen  dotterreichen  Zellen  bestehende  Scheibe 
welche  bei  der  Einstülpung  sich  verhältnissmässig 
ja  ihr  sogar  einen  gewissen  Widerstand  entgegen- 
Aus  ihr  geht  später  hauptsächlich  die  Auskleidung 
hervor,  und  2)  eine  die  genannte  centrale  Partie 
Zone    {z  in  Fig.  288)    kleinerer,    an    Dotter- 


(w  in  Fig.  288), 
passiv  benimmt, 
zusetzen  scheint 
des  Darmrohres 
ringförmig 


umgebende 
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körnchen  ärmerer  Zellen,  welche  dem  Aussehen  nach  den  Ectoderm- 
zellen  ähnlich  sind  und  sich  an  dem  Einstülpungsprocess  besonders 
activ  betheiligen.  In  dieser  Uebergangszone,  welche  zwischen  den 
Keimesbezirken  der  vegetativen  und  der  animalen  Sphäre  vermittelnd 
eingeschoben  ist,  finden  sich  während  des  Einstülpungsprocesses  als 
Zeichen  besonderer  Wachsthumsactivität  zahlreiche  Mitosen.  Aus  ihr 
ist  die  Chorda-  und  die  Mesodermanlage  herzuleiten.  Da  der  Blasto- 
porus  au  der  Dorsalseite  des  Embryos  zum  Verschlusse  kommt,  so 
wird  diese  ringförmige  Uebergangszone  nach  erfolgter  Einstülpung 
und  vollzogenem  Verschluss  des  Blastoporus  das  Dach  oder  die  dor- 
sale Wand  des  Urdarms  liefern. 

Wir  haben  sonach  an  der  einzustülpenden  Platte  zwei  Partien, 
eine  centrale  Mitteldarmanlage  und  eine  sie  ringförmig  umkreisende 
Chorda-Mesodermanlage  zu  unterscheiden.  Es  steht  dies  Ergebniss 
in  vollkommener  Uebereinstimmung  mit  den  neueren  Ermittelungen 
an  den  A  sei  dien -Embryonen.  Der  Chorda-Mesodermring  ist  nun 
bei  Amphioxus  an  der  Ausbildung  der  Invagination  besonders 
activ  betheiligt.  Wichtig  zum  Verständniss  des  Folgenden  ist  noch 
die  Thatsache,  dass  diese  ringförmige  Anlage  nicht  überall  von  gleicher 
Mächtigkeit  ist.  Sie  ist  im  Bereiche  der  anterodorsalen  Hälfte  der 
Blastula,  also  an  der  gleichen  Stelle,  an  welcher  später  die  dorsale 
(richtiger  anterodorsale)  Urmundlippe  {hp  in  Fig.  288  S)  zur  Ent- 
wicklung kommt,  am  breitesten,  nimmt  von  hier  gegen  die  Seiten 
und  nach  hinten  zu  immer  mehr  ab  und  ist  im  Bereiche  der  postero- 
ventralen  Urmundlippe  am  schwächsten  entwickelt.  Auch  der  Ein- 
stülpungsprocess vollzieht  sich  im  Bereiche  dieser  ringförmigen  An- 
lage nicht  gleichzeitig.  Er  beginnt  zunächst  in  der  anterodorsalen 
Hälfte  des  Keimes,  also  an  der  Stelle,  au  welcher  die  ringförmige 
Anlage  am  mächtigsten  ist,  breitet  sich  von  hier  aus  seitlich  aus  und 
kommt  in  deii  posteroventralen  Hälfte  ganz  spät  zum  Abschluss. 
Wie  wir  gesehen  haben  (p.  247),  sind  die  Verhältnisse  der  Entoderm- 
einstülpuug  bei  den  Amphibien  den  hier  für  Amphioxus  ge- 
schilderten direct  zu  vergleichen.  Wir  haben  dort  nur  zu  berück- 
sichtigen, dass  jene  centrale  Partie,  welche  bei  Amphioxus  als 
Mitteldarmplatte  bezeichnet  werden  kann,  bei  den  Amphibien 
durch  eine  solide  vielschichtige,  dotterreiche  Entodermzellmasse  er- 
setzt ist. 

Nicht  unerhebliche  Schwierigkeiten  hat  die  Orientirung  des 
Gastrulastadiums  bereitet.  Eine  Reihe  von  Autoren,  von  Kowa- 
LEVSKY  angefangen  bis  auf  unsere  Zeiten,  hat  daran  festgehalten, 
dass  die  vom  animalen  zum  vegetativen  Pole  gehende  Axe  der  Blastula 
(die  primäre  Eiaxe,  resp.  die  Furchungsaxe),  welche  später  zur  Haupt- 
axe  der  Gastrula  wird,  schliesslich  der  Körperlängsaxe  des  Embryos 
entspreche.  In  diesem  Falle  wäre  der  Blastoporus  direct  nach  hinten 
gerichtet  und  man  müsste  dann  wohl  —  wie  dies  auch  manche  Au- 
toren angenommen  haben  —  die  fortschreitende  Verengerung  des 
Blastoporus  auf  eine  von  allen  Seiten  mehr  gleichmässige  Zusammen- 
ziehung seiner  Räuder  beziehen.  Dagegen  mochten  zu  einer  gewissen 
Zeit  wohl  manche  Forscher  geneigt  sein,  im  Sinne  der  Concreszenz-. 
theorie  auch  für  Amphioxus  einen  spaltförmigen  Verschluss  des 
Blastoporus,  eine  der  ganzen  Länge  des  Rückens  entsprechende  Ver- 
wachsungsnaht (Gastrularaphe)  anzuerkennen.  Man  müsste  dann  dem 
Blastoporus  eine  rein  dorsale  Lage  zuerkennen.     Die   primäre  Eiaxe, 
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welche  zur  Blastula-  und  Gastrulaaxe  wird,  würde  dann  zur  späteren 
Längsaxe   senkrecht   gestellt    sein;    der   animale   Pol  entspräche    der 
Mitte  der  Bauchseite  des  Embryos,  der  vegetative  Pol  der  Mitte  des 
Rückens.    Aehnliche  Ueberlegungen  haben  ja  auch  bei  der  Orientirung 
des   Amphibien -Embryos   eine   Zeit  lang  eine   gewisse   Rolle   ge- 
spielt.    Für  Amphioxus  hat  bereits  Hatschek  das  richtige,  durch 
die  neueren  Untersuchungen  von  Cerfontaine  mit  aller  wünscheus- 
werthen    Genauigkeit    festgestellte    ^'erhältuiss    erkannt.      Demnach 
nimmt  die   primäre   Eiaxe    (die   Axe   des   Blastula-   und   der  anfäng- 
lichen Gastrulastadien)   gegen   die  spätere  Längsaxe  eine  schräge,  im 
spitzen  Winkel  geneigte  Lage  ein,  derart,  dass  der  animale  Pol  einem 
nach  vorne  gerückten  Punkte  der  Ventralfläche   des   später   sich  ent- 
wickelnden Embryos,  der  vegetative  Pol  einem  mehr  nach  hinten  ge- 
rückten   Punkte    der    Dorsalseite    entspricht.      Für    die    exacte    Con- 
statirung    dieser    Verhältnisse    bietet     der    zweite     Richtungskörper, 
welchen  Cerfontaine  vielfach  noch  an  späteren  Gastrulastadien  er- 
halten fand,   einen  wünschenswerthen  Anhaltspunkt.     Er  markirt  uns 
die  Lage   des   animalen   Poles.     Schwieriger   ist  die  Lage   des   vege- 
tativen  Poles   exact  festzustellen.     Im   Blastulastadium   und   in    den 
ersten  Stadien  der  Gastrulation,  so  lange  der  Keim  noch  die  ursprüng- 
lich sphärische  oder  doch  halbkugelige  Gestalt  besitzt,  kann  man  die 
Primäraxe    construiren,    indem    man    den    animalen    Pol    durch   eine 
Linie    mit    dem    Mittelpunkte    des    ganzen    Keimes    verbindet.      Bei 
den  späteren  Gastrulastadien   hat  aber  bereits  das  Längenwachsthum 
des  Embryos  eingesetzt.     Es  ist  hier  durch  einseitige  Zeilproliferation 
bereits   ein  Körperabschnitt  hinzugebildet  worden,   der  in  den  ersten 
Gastrulastadien  noch  gar  nicht  vorhanden  war,  und  dieser  Factor,  der 
nicht   übersehen   werden   darf,   giebt   der  Bestimmung   der  Lage   des 
vegetativen    Poles   eine   gewisse   Unsicherheit,    da    wir   nicht    wissen, 
inwieweit   die   Umformung   der   Gastrula   aus   einem   halbsphärischeu 
in  ein  langgestrecktes  Gebilde   auf  eine  gleichmässige  Dehnung  aller 
Partien  ihrer  Wand  oder  aber  auf  einseitigem  Auswachsen  der  postero- 
ventralen    Körperhälfte    (der    Gegend    des    späteren    Canalis    neuro- 
entericus)   beruht,    was    vielleicht    das    Wahrscheinlichere    sein    mag. 
Von  diesen,  vorläufig   nicht   zu  überwindenden  Unsicherheiten  wollen 
wir  derzeit  absehen.     Wir  haben  die  hier  dargelegte  Orientirung  der 
ersten   Stadien    des   Amphioxus-Embryos,   Cerfontaine   folgend, 
den  Abbildungen    über   die  Furchuug  von  Amphioxus  (Fig.  9—11, 
p.  27—30)   zu  Grunde  gelegt  und  werden   sie  auch  bei  unserer  Dar- 
stellung  der  Gastrulation   beibehalten.     Der  Blastoporus   hat   sonach 
eine    dorsale,    schräg    nach    hinten   abfallende  Richtung,   d.  h.  seine 
Oeffnung   sieht   nach   der  Dorsalseite,   aber   die  vordere  Blastoporus- 
lippe  (die  anterodorsale)  liegt  höher,  als  die  hintere  (posteroventrale), 
vgl.  Fig.  291.     Es  sei  hier  erwähnt,   dass  die  gleiche  Art  der  Orien- 
tirung  auch  für  die  Tunicaten  anzunehmen  ist,  allerdings  mit  ge- 
wissen,   für    die    ersten    Stadien    geltenden    und    später   namhaft  zu 
machenden  Einschränkungen  und  dass  nach  neueren  Untersuchungen, 
unter   denen   wir   uns  vor  Allem   auf  die  exacten  Feststellungen  von 
KopscH   zu   beziehen   haben,   dieselbe   auch   für   den   Amphibien- 
Keim  anzunehmen  ist. 

Das  Ei  von  Amphioxus  (Fig.  289),  ja  bereits  die  Ovocyte 
I.  Ordnung,  gehört  dem  telolecithalen  Typus  an.  Es  besitzt,  wie 
wir  oben  p.  27  u.  ff.  ausgeführt  haben,  eine  grössere  Nahrungsdotter- 
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auhäufung  in  der  vegetativen  Hälfte.  Aber  das  ideale  Centrum,  der 
Mittelpunkt  dieser  Dottermasse,  fällt  nicht  in  die  primäre  Eiaxe, 
sondern  ist  gegen  die  posteroventrale  Seite  verschoben,  und  hierin  ist 
die  bilateral-symmetrische  Substanz vertheilung  in  der  Ovocyte  ge- 
geben. Das  Amphioxusei  ist  also  (und  das  Gleiche  gilt  für  alle 
Chordaten)  nach  zwei  Richtungen  telolecithal:  1)  in  der  Richtung  vom 
animalen  nach  dem  vegetativen  Pole  und  2)  in  der  Richtung  vom 
anterodorsalen  nach  dem  posteroveutralen  Eipole.  Die  letzteren 
beiden  Punkte  findet  man,  wenn  man  die  Schnittpunkte  bestimmt, 
welche  der  Aequator  des  Eies  mit  der  Medianebene  bildet.  Man 
kann  sonach  sagen:  das  Ei  des  Amphioxus  besitzt  eine  plasma- 
reichere animale  und  eine  dotterreichere  vegetative  Hemisphäre.  Es 
hat  aber  auch  eine  plasmareichere  anterodorsale  und  eine  dotter- 
reichere posteroventrale  Hemisphäre.  Besser  als  durch  Beschreibungen 
wird  das  Verhältniss  aus  der  Abbildung  Fig.  289  klar  werden.  Dem- 
entsprechend zeigt  auch  der  Furchungstypus  von  allem  Anfange  an 
deutliche  Bilateraltendenz.  Im  Allgemeinen  sind  die  Blastomeren 
der  anterodorsalen  Hälfte  etwas  kleiner  und  plasmareicher  als  die 
der  posteroveutralen  Hälfte,  und  sie  haben  auch  die  Neigung,  in  der 
Theilung  etwas  vorauszueilen.  Die  Unterschiede  sind  nicht  sehr  be- 
trächtlich, aber  sie  sind  deutlich  zu  erkennen. 


Fig-.  289.  Ei  von  Am- 
p  h  i  o  X  u  s  im  schematischen 
Medianschnitt.  (Nach  Cerfon- 
TAINE.) 

Man  erkennt  im  Inneren 
die  beiden  Copulationskeme  in 
einer  plasmatischen  Substanz, 
die  sich  in  mächtiger  Ausdeh- 
nung gegen  A  erstreckt.  Der 
animale  Pol  durch  den  zweiten 
Richtungskörper  gekennzeich- 
net. 

..  A  vorn,  P  hinten,  D  dor- 
sal, F  ventral,  an  animaler  Pol, 
veg  vegetativer  Pol  der  Eiaxe, 
Ä^j  ein  Rest  des  Spermatozoons. 


Auch  an  dem  Blastulastadium  von  Amphioxus  ist  dieser 
bilaterale  Keimesbau  noch  erhalten.  Die  Blastula  —  eine  typische 
Coeloblastula,  die  wir  nicht  weiter  schildern,  weil  ihre  Abbildung 
durch  alle  Lehrbücher  geht  (vgl.  Fig.  1,  p.  10  u.  Fig.  290  Ä)  —  lässt 
frühzeitig  eine  Abflachung  im  Bereiche  ihrer  grösseren,  dotterreichen, 
vegetativen  Zellen  erkennen.  Achtet  man  auf  die  Grösse  der  Zellen 
in  einem  und  demselben  Horizonte,  beispielsweise  im  Aequator  der 
Kugel,  so  erkennt  man,  dass  sie  an  einer  Seite  (der  anterodorsalen) 
kleiner  und  an  der  gegenüberliegenden  (der  posteroveutralen)  grösser 
sind.  Dazwischen  finden  sich  alle  Uebergänge  (vgl.  Fig.  290  Ä).  An 
späteren  Blastulastadien  ist  die  Abflachung  der  vegetativen  Partie 
des  Keimes  noch  deutlicher  geworden  (Fig.  290  B),  und  Cerfontaine 
findet  in  Uebereinstimmung  mit  Lwoff  an  jener  Stelle,  an  welcher  die 
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abgeflachte  Scheibe  dotterreicher  Entodermzellen  an  der  auterodorsalen 
Seite  in  das  Ectoderm  übergeht,  eine  merkwürdige  Auflockerung  des 
epithelialen  Gefüges,  welche  auf  zahlreiche,  in  dieser  Region  ab- 
laufende Zelltheilungen  zu  beziehen  ist.  Es  entspricht  diese  Region 
der  Stelle,  an  welcher  unsere  sogenannte  Uebergangszone  am  breitesten 
ist  (also  der  Lage  des  Buchstaben  s  in  unserem  Schema  Fig.  288  Ä). 
Hier  macht  sich  die  erste  Einbuchtung  geltend  (Fig.  290  C),  also 
nicht  in  der  Mitte  der  Entodermplatte.  Letztere  scheint  vielmehr  der 
Einstülpung  einen  gewissen  Widerstand  entgegenzusetzen  und  wird 
später,    wenn   die  Einbuchtung   tiefer  geworden  ist  und  sich  von  der 
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Fig.  290.  Erste  Stadien  der  Gastrnlfition  von  Amphioxus  im  Medianschnitte.. 
(Nach  Cekfontaine.)     Orientirung  wie  in  Fig.  289. 

A  und  B  Blastula  mit  abgeflachter  vegetativer  Hälfte;  in  B  die  Zellen  des  antero- 
dorsalen  Randes  aufgelockert.  C  beginnende  Einstülpung  in  der  Nähe  des  anterodorsalen 
Randes.  Der  Winkel  ot  von  der  Eiaxe  mit  der  antero-posterioren  Axe  der  Larve  ge- 
bildet.    D  Späteres  Stadium  der  fortschreitenden  Einstülpung. 

an  animaler,  veg  vegetativer  Pol;  A  vorn,  P  hinten  (in  Fig.   C). 

anterodorsalen  Region  nach  den  lateralen  Partien  des  Keimes  aus- 
gebreitet hat,  mehr  passiv  mit  in  die  Tiefe  gezogen.  Die  Fig.  291  A 
u.  B  zeigen,  wie  die  Einstülpung  fortschreitet  und  gleichzeitig  das 
Blastocöl  immer  mehr  und  mehr  verdrängt  wird.  Die  letzten  Reste 
des  Blastocöls  erhalten  sich  im  Bereiche  der  posteroventralen  Ur- 
mundlippe  (vgl.  Fig.  291  B  u.  Fig.  292),  bis  sie  auch  dort  verdrängt 
werden  und  die  beiden  Keimesschichten  (Ectoderm  und  Entoderm) 
überall  dicht  an  einander  liegen  (Fig.  291  C  u.  D).  Inzwischen  be- 
ginnt die  Gastrula   sich  in   der  Richtung  der   späteren  Längsaxe   zu 
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strecken,  der  verengte  Blastoporus  wird  immer  mehr  nach  hinten 
verlagert  (Fig.  291 D).  die  Rückeuseite  ist  —  wie  dies  schon  Hatschek 
für  die  späteren  Gastrulastadien  angab  —  durch  grössere  Abflachung, 


c. 


Fig-.  291.  Spätere  Stadien  der  Gastriüatlon  Ton  Amphioxus  im  Medianschnitt. 
(Nach  Cerfontaine.) 

In  A  und  B  allmähliche  Verdrängung  des  Blastocöls,  das  sich  im  Bereiche  der 
posteroventralen  Urmundlippe  am  längsten  erhält.  In  C  und  Z)  Verengerung  des  Blasto- 
porus und  Längenstreckung  des  Embryos. 


die  Bauchseite  durch  stärkere  Vorwölbung  gekennzeichnet  (Fig.  292). 
Es  sei  erwähnt,  dass  die  fortschreitende  Vertiefung  der  Einstülpung 
hauptsächlich  der  Activität  der  Zellen  der  Uebergangszone  zuzu- 
schreiben ist,  deren  Thätigkeit  zuerst, 
wie  wir  gesehen  haben,  im  Bereiche 
der  anterodorsalen  Urmundlippe  be- 
ginnt, sich  später  auf  die  rechte 
und  linke  Urmundlippe  fortsetzt  und 
schliesslich  auch  im  Bereiche  der 
posteroventralen  Lippe  zu  erkennen 
ist.  Die  Wand  des  Urdarms  zeigt 
dementsprechend  eine  characteristische 
Zusammensetzung  aus  Zellen  ver- 
schiedener Art  (Fig.  292).  Der  Fundus 
des  Urdarms,  d.  h.  seine  ventralen 
und  seitlichen  Partien,  welche  später 
das  Darmrohr  liefern ,  besteht  aus 
grösseren,  an  Dotterkörnchen  reicheren 

Zellen.  Sie  entsprechen  der  eingestülpten  Mitteldarmplatte.  Da- 
gegen sind  alle  jene  Theile  des  Urdarms,  welche  aus  der  einge- 
stülpten Uebergangszone  hervorgegangen  sind,  nämlich  seine  dorsale 

28* 


Fig".  292.  Späteres  Gastrulastadium 
von  Amphioxus  im  Medianschnitte. 
(Nach  Cerfontaine.) 
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Wand  und  ein  den  Blastoporus  innen  rings  umziehender  Zellring, 
aus  kleineren  und  an  Dotterkörncheu  ärmeren  Zellen  zusammen- 
gesetzt, welche  also  in  dieser  Hinsicht  den  Ectodermzellen  einiger- 
massen  ähnlich  werden.  Das  berechtigt  uns  natürlich  noch  keines- 
wegs, sie  —  wie  Lwoff  wollte  —  als  Ectoderm  in  Anspruch  zu 
nehmen.  Sie  sind  von  den  echten  Ectodermzellen  immer  noch 
einigermassen  different,  wie  aus  einer  Betrachtung  der  Schnitte  von 
Cerfontaine  (Fig.  292)  zu  ersehen  ist,  und  im  Allgemeinen  muss 
ausgesprochen  werden,  dass  derartige  histologische  Nuancen  für  die 
Zuordnung  einer  Zelleugruppe  zu  einem  bestimmten  Keimblatt  nicht 
in  Betracht  kommen. 
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Fig".  293.  Embiyonen  von  Amphioxus  in  verschiedenen  Stadien  der  Gastrulation 
in  der  Ansicht  von  der  Doi'salseite  (in  der  Richtung  des  Pfeiles  in  Fig.  290  C  gezeichnet). 
(Nach  Cerfontaine.) 

A  Beginnende  Einstülpung  in  der  anterodorsalen  Region,  B  Einstülpung  vertieft, 
C  und  D  die  Einstülpung  schreitet  besonders  in  der  Medianzone  nach  hinten  fort,  E  und 
F  Einstülpung  erweitert,  Vorrücken  des  anterodorsalen  Umschlagsrandes,  G,  H,  und  I 
Verengerung  der  Oeffnung  durch  Vorrücken  des  anterodorsalen  Randes  unter  Heranziehung 
der  lateralen  Randpartien.     Streckung  des  Embryos. 


Von  besonderer  Wichtigkeit  ist  eine  genaue  Verfolgung  der  Ge- 
stalt- und  Lageveränderungen  des  Blastoporus,  über  welche  uns  die 
Abbildungen  der  Fig.  293  nach  Cerfontaine  Aufschluss  geben.  Diese 
stellen  Oberflächenansichten  des  Keimes  in  der  Ansicht  von  der  dor- 
salen Seite,  also  in  der  Richtung  des  Pfeiles  in  Fig.  290  G  dar.     Die 
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erste  Fig.  293  Ä  stellt  eine  Dorsalausicht  zur  Zeit  des  ersten  Auf- 
tretens der  Einstülpung,  also  etwa  unserem  Medianschnitt  Fig.  290  C 
entsprechend  dar.  Man  erkennt  eine  schwache,  excentrisch  am  Rande 
des  abgeflachten  Feldes  liegende  halbmondförmige  Einsenkung,  welche 
nur  an  ihrem  vorderen  (anterodorsalen)  Rande  einigermassen  scharf 
begrenzt  ist.  Später  wird  diese  Einsenkung  weiter  und  ringsum  scharf 
umschrieben  (Fig.  293  B).  Es  sei  darauf  aufmerksam  gemacht,  dass 
ihr  anterodorsaler  Rand  sich  dem  Vorderende  des  Embryos  etwas 
genähert  hat.  Die  anterodorsale  Urmundlippe  rückt  also  bei  ihrem 
ersten  Auftreten  etwas  nach  vorn,  während  sie  in  den  späteren 
Stadien  stetig  in  der  Richtung  nach  hinten  fortschreitet.  Diese  Ver- 
schiebung nach  vorn  ist  auf  die  allgemeine  Erweiterung  des  Um- 
kreises der  Einstülpung  zu  beziehen.  Später  gewinnt  die  Oeftnung, 
die  sich  immer  mehr  erweitert,  einen  dreieckigen  oder  herzförmigen 
Umriss  (Fig.  293  C  und  D).  In  noch  späteren  Stadien,  wenn  sich 
die  Einstülpung  in  den  hinteren  Partien  immer  mehr  ausbreitet  und 
vertieft,  wandert  die  anterodorsale  Urmundlippe  in  derselben  Richtung 
(Fig.  293  E  und  F),  also  nach  hinten,  nach  und  bildet  auf  diese 
Weise  die  Decke  über  die  eingestülpten  Partien.  Zum  Schluss 
(Fig.  293  G,  H,  I)  setzt  die  Verengerung  des  Blastoporus  ein,  von 
dem  sich  nun  nur  noch  eine  kleine  Oeffnung  am  hinteren  Ende  des 
nun  schon  langgestreckten  Embryos  erhält.  Wir  haben,  wenn  wir  diese 
Bilder  überblicken,  zunächst  den  Eindruck  einer  Wanderung  der  Ein- 
stülpungsöffnung in  der  Richtung  von  vorn  nach  hinten.  Richtiger 
werden  wir  aber  das  Verhältniss  vielleicht  in  der  Weise  darstellen,  dass 
wir  sagen :  die  in  den  verschiedenen  Bildern  (Fig.  293  A  bis  I)  er- 
kennbaren Einstülpungsöffnungen  sind  nicht  mit  einander  identisch. 
Sie  repräsentiren  nur  die  verschiedenen  Theile  einer  in  den  aufeinander- 
folgenden Zeiten  zur  Entwicklung  und  zum  Verschlusse  kommenden 
continuirlichen  Einsenkung.  Anfangs  (Fig.  293^)  sind  nur  die  vordersten 
Partien  dieser  Einsenkung  ausgebildet.  Später,  wenn  die  Einsenkung 
die  mittleren  Partien  der  Entodermplatte  erfasst  hat  (Fig.  293  D  bis  F), 
sind  die  vorderen  Theile  der  Einstülpungsöffnung  durch  Vorwachsen  der 
anterodorsalen  Urmundlippe  unter  gleichzeitiger  entsprechender  Heran- 
ziehung der  lateralen  Partien  der  Lippe  bereits  zum  Verschluss  ge- 
kommen. Schliesslich  (Fig.  293  (r,  H,  I)  etablirt  sich  die  Einstülpung  in 
der  hintersten  Region  der  Entodermplatte,  während  der  Verschluss  des 
Blastoporus  bereits  auch  in  der  mittleren  Partie  zu  Stande  gekommen 
ist.  Würden  wir  alle  diese  Einsenkungsprocesse  gleichzeitig  vor  sich 
gehen  sehen,  so  würden  wir  einen  grossen,  über  eine  beträchtliche 
Partie  der  dorsalen  Region  von  vorn  nach  hinten  sich  erstreckenden 
Blastoporus  (vgl.  das  Schema  Fig.  295^)  erblicken,  und  wir  würden 
vermuthlich  erkennen,  dass  ein  Verschluss  durch  Aneinanderfügen  der 
lateralen  Ränder  zu  Stande  kommt  oder  doch  wesentlich  auf  eine  in 
dieser  Richtung  sich  vollziehende  Materialverschiebung  zurückzuführen 
ist.  Statt  dessen  sehen  wir  von  diesem  Einstülpungsvorgang  und  dem 
Vorgang  des  Blastoporusschlusses  immer  nur  einen  Theil,  der  gerade 
dem  betreffenden  Zeitpunkte  des  gesammten  Processes  entspricht. 

Ungemein  lehrreich  ist  ein  von  Cerfontaine  entworfenes  gra- 
phisches Schema  (Fig.  294),  in  welchem  die  Umrisse  der  Embryonen 
verschiedener  Stadien  und  die  Umrisse  des  Blastoporus  in  den  be- 
treffenden Zeitpunkten  übereinander  gezeichnet  erscheinen,  wobei  der 
Vorderrand  des  Keimes  als  Fixpunkt  angenommen  wurde.     W'as  den 
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äusseren  Umriss  anbelangt,  so  erkennen  wir,  dass  der  kreisförmige 
Umriss  (Ä)  während  der  Gastrulation  lange  Zeit  erhalten  bleibt  und 
dass  eine  Streckung  der  Gastrula  erst  in  den  späteren  Stadien  eintritt. 
An  den  Umrissen  des  Blastoporus  ist  wahrzunehmen,  dass  die  autero- 
dorsale  Lippe  zuerst  gebildet  wird  (1),  dass  sie  dann  etwas  nach  vorn 
rückt,  aber  bald  im  späteren  Verlaufe  stetig  nach  hinten  wandert. 
Ueberhaupt  giebt  das  Schema  über  die  Lageveränderungen  des  Blasto- 
porus ein  ungemein  anschauliches  Bild. 

Bezüglich  der  Art  des  Verschlusses  des  Blastoporus  bei  Am- 
phioxus  ist  Folgendes  auszusprechen.  Von  dem  Momente,  in  welchem 
der  Blastoporus  ad  maximum  erweitert  ist  (etwa  im  Stadium  der 
Fig.  293  E),  bis  zu  dem  Augenblicke,  wo  er  als  ein  kleiner  Porus 
am  Hinterende  des  Embryos  erscheint,  behält  er  immer  seinen  kreis- 
runden oder  ellipsoidischen  Umriss.  Nirgends  eine  Spur  von  einer 
Ausbuchtung  oder  Kerbe.  Keine  Andeutung  von  einer  dorsomedianen 
Verwachsungsnaht.  Der  erste  Eindruck,  den  wir  gewinnen,  ist  der, 
dass  der  Blastoporus  durch  allseitige  Zusammenziehung  seiner  Ränder, 

Flg".  294.  Umrisse  verschiedener  Stadien 
der  Gastrulation  in  Dorsalansicht,  über  ein- 
ander gezeichnet.  Das  vordere  Körperende 
als  Fixpunkt  angenommen.  Schema  zui  Dar- 
stellung der  Gestalt  und  Lageveränderung 
des  Blastoporus  von  Amphioxus.  (Nach 
Cerfontaine.) 

A  Körpenimriss  von  Fig.  293  A  bis  F, 
B  Körperumriss  von  Fig.  293  G,  C  Körper- 
umriss  von  Fig.  293  H,  D  Körperumriss  von 
Fig.  293  /. 

1  Urmundumriss  von  Fig.  293  A 
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wie  ein  gespannter  Gummiring,  dessen  Spannung  nachlässt,  auf  einen 
geringeren  Umfang  gebracht  wird.  Anders  wird  die  Sachlage,  wenn 
wir  jenen  grossen  idealen  Blastoporus  (Schema  Fig.  295  Ä),  der  durch 
Vereinigung  aller  in  Fig.  294  eingezeichneten  Umkreise  entstanden 
gedacht  werden  kann,  ins  Auge  fassen.  Dann  ergiebt  sich  für  uns 
Folgendes :  die  hintere  (richtiger  posteroventrale)  Urmundlippe  nimmt 
an  der  Verengerung  des  Blastoporus  verhältnissmässig  geringen  An- 
theil.  Sie  kann  als  ziemlich  stationär  betrachtet  werden.  Wir  kommen 
auf  ihr  Verhalten  noch  später  zurück.  Dann  könnte  vielleicht  die 
Verengerung  des  Blastoporus  auf  eiueü!  einseitigen  Vorwachsen  der 
vorderen  (anterodorsalen)  Urmundlippe  beruhen  (also  im  Sinne  des 
Pfeiles  in  Fig.  295  5),  während  die  lateralen  Urmundlippen  stationär 
bleiben.  In  der  That  scheint  ja  die  Wachsthumsactivität  der  antero- 
dorsalen Urmundlippe  eine  beträchtliche  zu  sein.  In  diesem  Falle 
würden  wir  erwarten,  dass  der  Blastopcfrus  im  Sinne  der  Fig.  295  5 
eine  rechte  und  linke  nach  vorn  gerichtete  Kerbe  erkennen  lassen 
würde,  ja  wir  müssten  wohl  auch  zwei  den  punktirten  Linien  in  der 
genannten  Figur  entsprechende  Verwachsungsnähte  erkennen.    Davon 
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ist  nichts  zu  bemerken.  Die  zweite  Möglichkeit  wäre  darin  zu  er- 
blicken, class  auch  die  vordere  Urmundlippe  mehr  oder  weniger  stationär 
bliebe,  und  dass  die  Verengerung  des  Blastoporus  durch  Gegeneinander- 
wachsen  der  lateralen  Ränder  im  Sinne  der  Pfeile  in  Fig.  295  C  er- 
folgte. Dann  würden  wir  eine  dorsomediane  Verwachsungsnaht  (ent- 
sprechend der  punktirten  Linie  in  Fig.  295  C)  und  eine  mediane,  auf 
dieselbe  hinziehende  Kerbe  des  Blastoporusrandes  erwarten.  Auch 
davon  ist  nichts  zu  erkennen.  So  bleibt  dann  nur  die  dritte  Möglich- 
keit :  der  Blastoporus  schliesst  sich  von  vorn  nach  hinten  durch  gleich- 
massiges  Vorwachsen  aller  drei  in  Betracht  kommenden  Ränder,  durch 
eine  continuirlich  erfolgende  Zusammenziehung  der  anterodorsalen  und 
der  beiden  lateralen  Randpartien.  Wenn  wir  aber  die  langgestreckte 
Gestalt  des  Blastoporus  in  Fig.  295  A  in  Betracht  ziehen,  so  werden 
wir  den  Schluss  ziehen  müssen,  dass  —  wir  mögen  die  Wachsthums- 
activität  der  anterodorsalen  Urmundlippe  so  hoch  wie  immer  veran- 
schlagen —  der  Verschluss  des  gesammten  Blastoporus  doch  im  Wesent- 
lichen auf  ein  Zusammenrücken  seiner  beiden  lateralen  Ränder  zurück- 
zuführen  ist.     Man   wird   vielleicht  dem  Verhalten   in  der  Weise  am 


Fig.  295.  A  bis  C  drei  Schemen  zur  Verdeutlichung  unserer  Ansichten  bezüglich 
der  ^rt  des  Urmundverschlusses  bei  Amphioxus. 

A  Umriss  des  Blastoporus,  wie  er  sich  durch  Vereinigung  der  bei  Amphioxus 
zeitlich  auf  einander  folgenden  Bilder  ergibt.     Vgl.  Fig.  294. 

B  Verschluss  durch  Vorwachsen  der  anterodorsalen  Urmundlippe. 

C  Verschluss  durch  Verwachsung  der  lateralen  Urmundlippen. 

A  (in  Fig.  C)  vorderer  Pol,  P  hinterer  Pol  der  Körperlängsaxe. 


nächsten  kommen,  dass  man  sagt,  in  den  ersten  Stadien  des  Urmund- 
schlusses  tritt  ein  Vorwachsen  des  anterodorsalen  Randes,  in  den 
späteren  Stadien  ein  lateraler  Urmundschluss  mehr  in  den  Vorder- 
grund. 

Die  vorstehenden  Uebeflegungen  erscheinen  uns  als  durchaus 
unanfechtbar  und  wir  stimmen  in  dieser  Hinsicht  mit  Cerfontaine 
vollkommen  überein.  Die  beim  Verschlusse  des  Blastoporus  von 
Amphioxus  vor  sich  gehenden  Materialverschiebungen  sind  der- 
artige, dass  das  in  den  Blastoporusrändern  deponirte  Anlagenmaterial 
in  einer  dorsomedian  verlaufenden  Linie  zur  Vereinigung  kommt, 
also  im  Sinne  des  Schemas  Fig.  295  C,  wenigstens  insoweit  es  sich 
um  die  späteren  Stadien  des  Blastoporusverschlusses  und  um  die 
Proliferation    neuen    Anlagenmaterials   aus    der    Region    des    Canalis 
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neuroentericus  handelt.  Die  dorsomedian  gelegenen  Anlagen,  welche 
hier  in  Frage  kommen,  sind  die  der  Neuralplatte  und  der  Chorda 
dorsalis.  Wir  werden  also  durch  Verfolgung  der  bei  der  Verengerung 
und  Verlagerung  des  Blastoporus  von  Ampliioxus  vor  sich  gehenden 
Veränderungen  zu  den  Vorstellungen  der  sogenannten  Concrescenz- 
theorie  geführt  und  können  sagen:  die  beim  Verschlusse  des  Blasto- 
porus von  Amphioxus  in  den  späteren  Stadien  vor  sich  gehenden 
Materialverschiebungen  sind  derartige,  wie  wenn  der  Blastoporus 
durch  eine  Verwachsung  seiner  seitlichen  Ränder  in  einer  dorsomedian 
gelegenen  Verwachsungsnaht  zum  Verschlusse  käme.  Schon  Hat- 
SCHEK  hat  sich  mit  Recht  in  diesem  Sinne  ausgesprochen. 

Es  liegen  sonach  die  Anlagen  derjenigen  Organe,  welche  an  der 
Dorsalseite  des  Keimes  von  Amphioxus  zur  Entwicklung  kommen, 
zunächst  im  Blastoporusrande.  Hier  müssen  wir  als  eine  Randpartie 
des  Ectoderms  die  Anlage  des  Centralnervensystems  (w  in  Fig.  296  jB) 
vermuthen.  Innen,  als  Randpartie  der  eingestülpten  Schicht  oder  des 
Entoderms  folgt  zunächst  die  Chordaanlage  (ch),  dann  als  eine  weiter 
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Fig".  296.     Schema  der  Anlagenvertheilung  bei  Amphioxus. 

A  Querschnitt  durch  einen  Embryo  mit  dem  ersten  Ursegment  und  zwar  auf  der 
Höhe  des  Ursegmentes.     (Nach  Hatschek.) 

B  Anlagenvertheilung  bei  noch  offenem  Blastoporus.  Es  wurde  dem  Bilde  die 
Voraussetzung  zu  Giiinde  gelegt,  dass  der  Blastoporus  in  einer  medianen  Naht  (ent- 
sprechend der  punktirten  Linie  a  b  in  A)  zum  Verschlusse  komme.  Man  vergleiche  die 
Bilder  bei  Ascidien  Fig.  318  und  Fig.  320. 

n  Medullarplatte  fein  punktirt,    ms  Mesoderm  grob  punktirt,    ch  Chorda  gestrichelt. 

nach  innen  gelagerte  Zone,  die  Mesodermanlage  (ms).  Die  beiden 
letzteren  würden  als  aus  unserer  Uebergangszone  hervorgegangen 
gedacht  sein.  Die  genannten  Anlagen  umziehen  sonach  den  Blasto- 
porus in  der  Gestalt  von  Ringen,  welche  wahrscheinlich  an  bestimmten 
Stellen  Unterbrechungen  besitzen.  Wir  kommen  auf  die  Ausdehnung 
dieser  als  incomplete  Ringe  zu  denkenden  Anlagen  später  zurück. 

Diese  Vorstellungen,  welche  Manchem  wohl  stark  schematisch  und 
gewagt  erscheinen  dürften,  werden  durch  die  neueren  Ergebnisse  über 
die  Entwicklung  der  Ascidien  unterstützt.  Unsere  Kenntniss  der 
Vertheilung  des  Anlagenmaterials  im  Ascidien- Embryo  und  der 
Art  des  Blastoporusverschlusses  bei  diesen  Formen  führen  uns  mit 
Nothwendigkeit  auch  hier  zu  den  Vorstellungen  der  Concrescenztheorie. 
Es  ist  bekannt,  dass  diese  Vorstellungen  auch  für  die  Deutung  der 
Entwicklungsvorgänge  bei  den  Vertebraten  massgebend  geworden  sind, 
wo  sie  von  His  begründet  und  später  von  Oskar  Hertwig  in  seiner 
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„Urmiindtlieorie''  iu  modificirter  Weise  entwickelt  wurden,  wie  denn 
auch  die  von  Rabl  begründete  Scheidung  eines  gastralen  und  peristo- 
nialen  Mesoderms,  und  die  Entwicklung  des  gastralen  Mesoderms  aus 
angegliederten  Partien  des  peristomalen  auf  Grundlagen  beruht,  die 
dem  Kreise  der  hierher  gehörigen  Anschauungen  zuzurechnen  sind. 
Was  Amphioxus  anbetrifft,  so  sei  erwähnt,  dass  Legros  vor 
Kurzem  einen  abnormen  Embryo  beschrieben  hat,  der  den  bekannten 
Abnormitäten  von  Rana  mit  verzögertem  Verschlusse  des  Urmundes, 
welche  als  „Asyntaxia  medullaris"  oder  als  Spina-bifida-Embryonen 
beschrieben  worden  sind,  zur  Seite  gestellt  werden  kann. 


Fig.  297.  Letzte  Stadien  der  Verengerung  des  Urmundes  von  Amphioxus,  in 
der  Ansicht  von  hinten  gesehen.     (Nach  Cerfontaine.) 

lieber  das  Verhalten  der  posteroventralen  Urmundlippe  geben 
spätere  Stadien  der  Gastrulation,  von  hinten  betrachtet,  die  beste  Aus- 
kunft (Fig.  297).  Man  erkennt  dann,  dass  sie  in  diesem  Zeitpunkte 
ein  wenig  gegen  die  Dorsalseite  emporwächst.  Es  ist  sonach  an  der 
Verengerung  des  Blastoporus  in  ihren  letzten  Stadien  auch  die  postero- 
ventrale  Urmundlippe  betheiligt.  Was  vom  Blastoporus  übrig  bleibt, 
rückt  in  Folge  dieser  Bewegung  ein  wenig  gegen  die  Dorsalseite 
empor  (vgl.  das  Schema  Fig.  298). 

Fig.  298.  Körper-  und  Urmundumrisse 
der  Figg.  297  A  bis  C,  über  einander  gezeichnet. 
Ansichten  von  hinten.     (Nach  Cekfontaine.) 

A  Körperumriss  und  1  Urmundumriss  von 
Fig.'  297  A. 

B  Körperumriss  und  2  Urmundumriss  von 
Fig.  297  B. 

C  Körperumriss  und  3  Urmundumriss  von 
Fig.  297  C. 

Von  der  hier  vorgetragenen  Auffassung  der  Gastrulation  bei  Am- 
phioxus weicht  der  neueste  Bearbeiter  dieses  Capitels,  Mac  Bride 
(1909),  in  einigen  nicht  unwesentlichen  Punkten  ab.  Für  Mac  Bride 
ist  der  Blastoporus  von  Anfang  an  direct  nach  hinten  gerichtet.  Dem- 
entsprechend entsteht  die  Medullarplatte  an  der  Gastrula  seitlich  und 
steht  auf  der  Ebene  des  Blastoporus  senkrecht.  Es  ist  klar,  dass  bei 
einer  derartigen  Orientirung  auch  von  einer  Concrescenz  keine  Rede 
sein  kann.  Für  letztere  und  für  die  dorsale  Lage  des  Blastoporus 
scheint  uns  aber  doch  eine  Anzahl  von  Thatsachen  zu  sprechen, 
unter  denen  wir  die  von  0.  Hertwig  erzielten  Spina-bifida-Embryonen 
der  Amphibien  und  die  von  Castle  geraachten  Beobachtungen 
über   die  Art  des  Blastoporusverschlusses  bei  Ciona  intestinalis 
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(vgl.  unten  Fig.  318  und  320)  besonders  hervorheben.  Diese  und  eine 
Anzahl  anderer  Thatsachen  scheinen  uns  zu  Gunsten  der  von  uns  ge- 
wählten Auffassung  zu  sprechen.  Wir  sind  auch  der  Ansicht,  dass  ein 
Theil  der  Medullarplatte  (der  vorderste  Theil)  quasi  in  situ  und  ohne 
Concrescenz  entwickelt  wird,  daher  wir  in  unserem  Schema  Fig.  301  dem 
vorderen  Abschnitt  der  Neuralplattenanlage  eine  besondere  Mächtigkeit 
zuertheilt  haben.  Auch  bei  den  Amphibien  entwickelt  sich  gewiss 
der  quere  Hirnwulst  in  einiger  (durch  die  prickings-experiments  oder  An- 
stichversuche nicht  genauer  eruirten)  Entfernung  von  der  anterodorsalen 
Urmundlippe.  Trotzdem  erscheint  es  uns  als  wahrscheinlich,  dass  ein 
ganz  beträchtlicher  Theil  der  Neuralplatte  durch  seitliche  Concrescenz 
der  Urmuudlippen  gebildet  wird.  Wir  könnten  uns  sonst  nicht  er- 
klären, wie  bei  den  A  sei  dien  die  ursprünglich  halbmondförmige 
Anlage   der  Medullarplatte   in   ihre  definitive  Form  übergeführt  wird. 

Von  den  späteren  Entwicklungsvorgängen  bei  Amphioxus 
interessirt  uns  hier  eigentlich  nur  die  Mesodermbilduug.  Die  Ent- 
wicklung der  Chorda  und  des  Neuralrohres  seien  nur  andeutungs- 
weise berührt.  Wir  verweisen  diesbezüglich  auf  unsere  Darstellung 
im  Speciellen  Theile  (p.  1429  ff.),  auf  die  Darstellung  in  Ziegler's 
Lehrbuch  der  vergl.  Entwicklungsgeschichte  der  niederen  Wirbelthiere, 
1902,  sowie  bezüglich  einiger  Details  und  der  gesammten  Litteratur 
auf  die  Arbeit  Cerfontaine's. 

Nach  Abschluss  der  Gastrulation  lässt  der  Embryo  von  Am- 
phioxus eine  längliche  Gestalt  mit  abgeflachter  Dorsalseite  erkennen, 
an  deren  hinterem  Ende  der  Blastoporusrest  sich  findet.  Schon  bei 
Amphioxus  bekundet  sich  das  durchgängige  Entwicklungsgesetz 
aller  Chordaten,  wonach  die  Dorsalseite  des  Embryos  zum.  Mutter- 
boden neu  hervortretender  Differenzirungen  wird,  während  die  ven- 
tralen und  lateralen  Partien  längere  Zeit  steril  bleiben.  Es  ist,  wie 
wenn  die  reichlichere  Nahrungsdotteransammlung  daselbst  die  pla- 
stischen Fähigkeiten  des  Embryos  nach  der  Dorsalseite  verdrängt 
hätten.  Hier  erfolgt  die  rinnenförmige  Einbuchtung  der  Medullar- 
platte, welche  bald  —  in  die  Tiefe  versenkt  —  von  seitlich  heran- 
tretenden Ectodermrändern  überwachsen  wird  (Fig.  299  Ä).  Es  bildet 
sich  auf  diese  Weise  die  Trennung  des  MeduUarrohres  von  der  Epidermis 
heraus.  Im  Allgemeinen  vollzieht  sich  der  Ueberwachsungsprocess 
der  Medullarplatte  in  der  Richtung  von  hinten  nach  vorn  ;  doch  konnte 
Cerfontaine  in  einzelnen  Fällen  beobachten,  dass  entsprechend  dem 
hinteren  Ende  des  MeduUarrohres  längere  Zeit  noch  eine  kleine  Lücke 
frei  blieb  —  ein  Verhalten,  das  vielleicht  mit  Rücksicht  auf  den 
Vergleich  mit  der  Art  des  Verschlusses  des  MeduUarrohres  bei 
Vertebraten  nicht  uninteressant  ist,  uns  aber  hier  nicht  weiter  be- 
schäftigen soll. 

In  den  meisten  Fällen  dagegen  wird  die  Medullarplatte  direct  in 
der  Richtung  von  hinten  nach  vorn  von  Ectoderm  überwachsen.  Dann 
öff"net  sich  der  Blastoporusrest  nicht  mehr  nach  aussen,  sondern  steUt 
eine  Verbindung  des  Darmlumens  mit  dem  Lumen  des  Neuralkanales 
dar.  Man  bezeichnet  ihn  von  nun  an  als  Neuro -Inte stinalkanal 
(Fig.  300).  Diese  Verbindung,  welche  bei  Amphioxus  lange  Zeit 
erhalten  bleibt,  durchbricht  zwei  Körperschichten:  1)  die  innere  Aus- 
kleidung des  Urdarms,  das  Eutoderm,  und  2)  die  ectodermale  Medullar- 
platte. Da  jedoch  an  dem  inneren  Umschlagsrande  des  Blastoporus 
und   also   ebenso   auch   hier  im   Bereiche   des   Neurointestinalkanales 
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sich  Elemente  finden,  welche,  unserer  Uebergangszoue  eutstammeud, 
die  Anlagen  der  Chorda  und  des  Mesoderms  darstellen,  so  stossen 
im  Bereiche  des  genannten  Canales  die  Anlagen  aller,  noch  lange 
Zeit  einem  Längenwachsthum  unterliegenden  Dorsalorgane  (des  Me- 
dullarrohres,  der  Chorda,  der  Mesodermfalten)  zusammen,  und  da  die 

Ä  B 


Fifif.  299.  A  Querschnitt  durch  einen  Amphioxus-  Embryo  mit  der  Anlage  des 
ersten  Ursegmentes.  (Nach  Hatschek,  aus  O.  Hertwigs  Lehrbuch.)  B  Querschnitt 
durch  einen  Amphioxus- Embryo  mit  der  Anlage  von  5  Ursegmenten.  (Nach  Hat- 
SCHEK,  aus  O.  Hektwigs  Lehrbuch.) 

ak  Ectoderm,  ch  Chordaanlage,  dh  Urdarmhöhle,  hb  überwaehsender  Eand  des  Ecto- 
■derms,  ik  Entoderm,  Ik  Leibeshöhle,  mk  Ursegment,  mp  Medullarplatte. 


Zellen   in    der  Umgebung  des  Neurointestinalcanales  einer  intensiven 
Proliferation   unterliegen,    so    hat    man    im   Neurointestinalcanal   die 
Wachsthumszone  für  das  spätere  Längenwachsthum  des  Embryos 
zu    erblicken.      Hier    im    Bereiche    dieser 
Wachsthumszone  erhält  sich  ein  Rest  jenes 
Umschlagsrandes,    an    welchem    das    Ecto- 
derm direct  in  die  innere  Auskleidung  des 
Urdarmes  übergeht. 


Fig.  300.  Entwicklungsstadium  von  Amphioxus 
mit  der  Anlage  von  2  Ursegmenten.    (Nach  Hatschek.) 

mp  Entodermzelle  in  Theilung  (?),  fälschlich  als 
Polzelle  des  Mesoderms  gedeutet,  mr  Meduilarrinne, 
mr'  MeduUarrohr,  ns'  1.  Ursegment,  us"  2.  Ursegment. 


'SW' 


im. 


Wenn  die  Medullarplatte  in  die  Tiefe 
versenkt  wird,  so  übt  sie  gewissermassen 
einen  Druck  auf  die  median  gelegenen 
Partien  der  dorsalen  Urdarmwand  aus 
und     drängt    dieselben     nach    innen    vor. 

Diese  Vorwölbung  ist  die  Chordaplatte  {ch  in  Fig.  299),  aus  welcher 
später  durch  einen  hier  nicht  zu  schildernden  Einfaltungsprocess  die 
Chorda  dorsalis  hervorgeht.  Rechts  und  links  von  dieser  Chordaplatte 
erscheinen  gleichzeitig  zwei  dorsal wärts  gerichtete  Ausbuchtungen 
oder  Rinnen  der  dorsalen  Urdarmwand  (bei  *  *  in  Fig.  299),  die 
Mesodermrinnen,  welche  bei  ihrem  ersten  Auftreten  in  den 
vorderen  Partien  des  Embryos  ziemlich  tief  sind,   weiter  nach  hinten 
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aber  verstreichen  und  sich  in  der  allgemeinen  Auskleidung  des  Ur- 
darms  verlieren.  Während  diese  Mesodermrinnen  immer  tiefer  werden^ 
gliedern  sie  sich  durch  quere  Einschnürungen  in  hinter  einander 
gelegene  Stücke,  dieUrsegmente,  welche  sonach  bei  ihrem  ersten 
Auftreten  paarige,  dorsalwärts  gerichtete  Divertikel  des  Urdarms  dar- 
stellen (Fig.  300).  Die  Vermehrung  der  Zahl  der  Ursegmente  erfolgt 
im  Allgemeinen  in  der  Reihenfolge  von  vorn  nach  hinten.  Ihre 
Höhlung,  welche  sich  nach  erfolgter  Abschnürung  der  Divertikel  er- 
weitert, wird  zur  Cölomhöhle  des  Amphioxus.  Die  Angabe  von 
LwoFF,  dass  die  Ursegmenthöhlen  frühzeitig  verschwinden  und  dass 
die  Cölomhöhle  durch  secundäre  Spaltbildung  in  soliden  Ursegment- 
anlagen  auftritt,  ist  nach  den  Untersuchungen  von  Samassa  und 
Cerfontaine  als  irrthümlich  zurückzuweisen. 

Noch  einige  Worte  über  die  beiden  von  Hatschek  angegebenen, 
am  posteroventralen  Urmundrande  gelegenen  Urmesodermzellen  oder 
Polzellen  der  Mesodermstreifen.  Wir  haben  bereits  oben  erwähnt, 
dass  die  Mesodermrinnen  nach  hinten  verstreichen.  Die  beiden  Meso- 
dermstreifen lassen  sich  nicht  als  gesonderte  Anlagen  bis  in  die 
Region  der  posteroventralen  Urmundlippe  verfolgen.  Dort  aber 
glaubte  Hatschek  zwei  Teloblasten  des  Mesoderms  gefunden  zu 
haben.  Da  spätere  Untersucher,  so  zunächst  Lwoff  und  E.  B.  Wil- 
son, dann  andere,  nichts  von  diesen  Teloblasten  linden  konnten,  so 
stimmen  derzeit  wohl  alle  Zoologen  dem  Ausspruche  Wilson's  bei: 
„The  Pole-cells  of  Amphioxus  are  a  Myth",  und  dies  dürfte  wohl 
auch  nach  einer  von  Hatschek  in  seinem  Göttinger  Referate  über 
die  Keimblätterfrage  gemachten  Bemerkung  (p.  22)  die  derzeitige 
Ansicht  Hatschek's  sein.  Die  Annahme  Hatschek's  erklärt  sich 
wohl  auf  die  gleiche  Weise,  wie  die  Angabe  Selenka's,  welcher  bei 
Echiniden  derartige  Urmesodermzellen  gesehen  zu  haben  glaubte. 
Es  handelt  sich  nach  den  Untersuchungen  von  Metschnikoff  und 
Korschelt  um  Theilungszustände  von  Zellen.  Da  während  der 
Zelltheilung  die  Zellen  sich  abrunden  und  aus  dem  epithelialen  Ver- 
bände lösen,  so  können  zwei  paarig  gelagerte  Tochterzellen  leicht 
als  etwas  Besonderes  imponiren.  An  dem  Blastoporusrande  von 
Amphioxus  kommen  nun  Mitosen  ungemein  häufig  vor,  und  es  mag 
wohl  nicht  selten  der  Fall  sein,  dass  zwei  durch  Theilung  entstandene 
Tochterzellen  eine  ungemein  regelmässige  paarig  symmetrische 
Lagerung  einnehmen,  und  so  dürfte  es  auch  zu  erklären  sein,  dass 
ein  Nachuntersucher  wenigstens  in  einigen  Fällen  diese  Polzellen 
von  Amphioxus  wiedergefunden  zu  haben  glaubte. 

Zum  Schlüsse  sei  uns  gestattet,  an  der  Hand  von  Schemen 
unsere  Vorstellungen  über  die  Vertheilung  des  Anlagenmaterials  an 
der  Gastrula  von  Amphioxus  zu  entwickeln.  Wir  sind  auf  Grund 
der  oben  (p.  430)  angeführten  Ueberlegungen  zur  Ansicht  gelangt, 
dass  die  Anlagen  des  Nervensystems,  der  Chorda  und  des  Mesoderms 
in  der  Form  von  Ringen  dem  Blastoporusrande  eingelagert  sind. 
Wie  weit  reichen  nun  diese  Ringe?  Handelt  es  sich  vielleicht  nur 
um  halbkreisförmige  Anlagen,  wie  wir  solche  bei  den  A  sei  dien 
kennen  lernen  werden  ?  Oder  wenn  wir  den  Anlagen  bei  A  m  p  h  i  o  x  u  s 
eine  grössere  Ausdehnung  zuerkennen,  au  welcher  Stelle  des  Um- 
kreises dürfen  wir  etwa  eine  Unterbrechung  vermuthen '?  Man  könnte 
die  Antwort  auf  diese  Frage  wohl  auf  experimentellem  Wege  zu  er- 
halten   suchen.      Vorläufig   müssen    wir    uns    mit    Speculationen    be- 
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gnügen,  denen  naturgemäss  ein  ziemlicher  Grad  von  Unsicherheit 
anhaftet.  Wenn  wir  einen  Versuch  nach  dieser  Richtung  unter- 
nehmen, so  lassen  wir  uns  hierbei  von  der  Vorstellung  leiten,  dass 
die  Anlagen  auch  in  den  früheren  Stadien  schon  an  jenen  Stellen 
liegen,  von  denen  später  die  entsprechenden  Punkte  des  entwickelten 
Zustandes  (nach  unserem  Wissen)  herausgebildet  werden.  Mit  anderen 
Worten :  wir  nehmen  an,  dass  umfangreichere  Materialverschiebungen 
im  Lauf  der  Ontogenese  von  Amphioxus  nicht  eintreten.  Diese 
Annahme  ist  natürlich  eine  rein  willkürliche,  und  wenn  wir  sie  unseren 
Vorstellungen  zu  Grunde  legen,  so  geschieht  dies  erstens  der  Ein- 
fachheit halber  und  zweitens,  weil  wir  über  einseitigen  Material- 
transport während  der  Umbildung  der  Gastrula  von  Amphioxus 
und  über  dessen  eventuelle  Richtung  keinerlei  Aussage  zu  machen 
im  Stande  sind.  Wir  müssten  sonach,  wenn  wir  in  unsere  Vor- 
stellungen derartige  Complicationen  einführen  wollten,  mit  weiteren 
hypothetischen  Elementen  rechnen,  die  schwer  wahrscheinlich  zu 
machen  wären.  Dass  umfangreichere  Materialverlagerungeu  thatsäch- 
lich  vorkommen,  lehrt  uns  die  Entwicklung  der  A  sei  dien,  deren 
Chordaanlage  bei  ihrem  ersten  Auftreten  einen  Halbkreis  darstellt, 
der  die  anterodorsale  Blastoporuslippe  umsäumt,  während  die  Chorda 
in  der  Larve  weit  nach  hinten  verlagert  erscheint. 

Die  Anlage  der  Neuralplatte  gehört  den  an  den  Blastoporus 
grenzenden  Randpartien  des  Ectoderms  an.  Sie  umzieht  jedenfalls 
die  anterodorsale  Lippe  des  Blastoporus  in  continuirlichem  Bogen. 
Das  lehrt  uns  die  Entwicklung  der  A seidien,  bei  denen  die  Neural- 
platte eine  derartige  Configuration  aufweist  und  auch  die  Entwicklung 
der  Vertebraten,  bei  denen  vor  dem  anterodorsalen  Blastoporus- 
rande  der  quere  Hirnwulst  zur  Entwicklung  kommt.  Von  diesem 
vorderen  Bogen  aus  muss  sich  die  Neuralplattenanlage  längs  der 
lateralen  Blastoporusränder  nach  hinten  erstrecken.  Wie  weit  nach 
hinten?  Da  das  Längenwachsthum  des  Medullarrohres  an  der  Larve 
von  Amphioxus  durch  Proliferation  von  der  Region  des  Neuro- 
intestinalcanals  stattfindet,  also  von  den  hintersten  Partien  des  Blasto- 
porus aus,  so  werden  wir  der  Neuralplattenanlage  eine  weit  nach 
hinten  reichende  Erstreckung  zuerkennen.  Dagegen  haben  wir  keine 
Ursache  anzunehmen,  dass  der  Ring  in  der  Gegend  der  postero- 
ventralen  Urmundlippe  geschlossen  ist.  Hier  wäre  wohl  mit  einer 
gewissen  Berechtigung  eine  kleine  Unterbrechung  zu  vermuthen. 
Zwar  haben  Van  Beneden  und  Julin  für  Clavellina  einen  conti- 
nuirlichen,  den  Blastoporus  umsäumenden  Neuralring  angenommen 
(vgl.  Spec.  Theil,  Heft  3,  Fig.  741  w.  p.  1274),  aber  sie  haben  dieser 
Bildung  gerade  in  der  fraglichen  Region  Zellen  zugerechnet,  welche 
wir  nach  den  Untersuchungen  von  Conklin  als  Mesenchynibildner 
in  Anspruch  nehmen.  Wir  müssen  die  Frage,  ob  die  Medullarplatten- 
anlage  nur  an  die  vordere  Partie  des  Neurointestinalcanals  heran- 
reicht, oder  denselben  rings  umsäumt,  derzeit  noch  unentschieden 
lassen. 

Wir  haben  in  unserem  Schema  Fig.  301  dem  hypothetischen 
Neuralring  bei  Amphioxus  im  Bereiche  der  anterodorsalen  Blasto- 
poruslippe eine  besondere  Mächtigkeit  zuertheilt.  Wir  wurden  hierzu 
durch  verschiedene  Rücksichten  veranlasst.  Erstens  ist  bei  den 
A  s  c  i  d  i  e  n  ein  gleiches  Verhalten  —  wie  wir  sehen  werden  —  durch 
Beobachtung   direct    nachweisbar.     Zweitens    muss    man    annehmen, 
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dass  auch  bei  den  Amphibien  das  vorderste  Ende  der  Neiiralplatte 
(der  quere  Hirnwulst)  nicht  dicht  am  Blastoporusrande,  d.  h.  nicht 
dicht  vor  der  Stelle,  an  welcher  die  erste  Anlage  der  anterodorsalen 
Urmundlippe  kenntlich  wird,  angelegt  wird,  sondern  etwas  von  dieser 
Stelle  entfernt,  mehr  dem  animalen  Pole  genähert,  jedenfalls  schon 
in  der  Region  zwischen  dem  Aequator  und  dem  animalen  Pole.  In 
welchem  Breitenkreise  der  Amphibien-Blastula  die  erste  Anlage 
des  queren  Hirnwulstes  zu  suchen  ist,  ist  in  voller  Exactheit  nicht 
festgestellt,  obgleich  man  dieser  Frage  durch  Anstichversuche  mit 
darauffolgender  Beobachtung  der  gesetzten  Extraovate  (pricking 
experiments)  näher  zu  treten  versucht  hat.  Jedenfalls  werden  wir 
annehmen  dürfen,  dass  bei  den  Amphibien  zwischen  der  Anlage 
des  queren  Hirnwulstes  und  der  Zone  der  anterodorsalen  Urmund- 
lippe (im  Momente  ihres  Entstehens)  bereits  ein  gewisser  Abstand 
vorhanden  ist.  Wir  werden  auf  diese  Weise  dazu  geführt,  an  der 
Anlage  der  Medullarplatte  zwei  Theile  zu  unterscheiden :  ein  vorderer 


Fig.  301.  Scbematische  Darstellung  unserer  Voi-stellungen  über  die  Ausdehnung 
der  Medullarplattenanlage  am  Urmundrande  von  Amphioxus.  A  bei  weit  geöffnetem, 
B  bei  verengtem  Blastoporus.  Es  wurde  dem  Schema  die  Annahme  zu  Grunde  gelegt, 
dass  der  Urmund  durch  Concrescenz  der  seitlichen  Ränder  verschlossen  wird.  Anlage 
der  Medullarplatte  punktirt. 

Abschnitt  ist  nicht  durch  Concrescenz  gebildet,  sondern  aus  der  in 
Rede  stehenden  Verbreiterung  des  Neuralringes  gewissermassen  in  loco 
entwickelt,  während  die  hinteren  Theile  der  Medullarplatte  aus  einer 
Verwachsung  der  paarigen  Anlage  an  den  Seitenrändern  des  Ur- 
mundes  entstanden  gedacht  werden.  Wie  gross  der  genannte  vordere 
Abschnitt  der  Medullarplatte  bei  den  verschiedenen  Formen  anzu- 
nehmen ist,  läßt  sich  allerdings  derzeit  nicht  angeben. 

Ganz  entsprechende  Ueberlegungen  müssen  auch  bezüglich  der 
Chordaanlage  angestellt  werden.  Sie  umsäumt  den  durch  Einstülpung 
nach  innen  gelangten  oder  entodermalen  Theil  des  Blastoporus- 
randes  (Fig.  302).  Wie  für  die  Neuralplatte,  so  werden  wir  auch 
hier  eine  Unterbrechung  im  Bereiche  der  posteroventralen  Urmund- 
lippe annehmen  dürfen.  Dagegen  liegt  keine  besondere  Veranlassung 
vor,  dem  Chordalring  in  der  Region  der  anterodorsalen  Urmundlippe 
eine    besondere    Mächtigkeit   zuzuerkennen.     Die    Chorda   von   Am- 
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phioxus  reicht  allerdings  auffallend  weit  nach  vorne.  Doch  ist  ihr 
Auswachsen  in  rostraler  Richtung  einer  secundären  Streckung  zu- 
zuschreiben. 

Wenn  wir  uns  bezüglich  der  Mesoderraanlage  auf  die  Betrachtung 
der  eigentlichen  Ursegmente  beschränken,  so  müssen  wir  den  Meso- 
dermring  uns  in  der  vorderen  Urdarmregion  unterbrochen  denken 
(Fig.  302),  da  das  vorderste  Paar  von  Ursegraenten  bei  seinem  Auf- 
treten durch  die  Chordaanlage  getrennt  ist.  Anders  verhält  sich  die 
Sache,  wenn  wir  mit  Mac  Bride  die  vorderen  Entodermsäckchen 
Hatschek's  der  Mesodermanlage  hinzurechnen,  in  welchem  Falle 
sodann  ein  continuirlicher,  den  Urmund  umziehender  Mesodermring 
anzunehmen  wäre.  Ebenso  dürfen  wir  mit  Rücksicht  auf  die  Ver- 
hältnisse der  A  sei  dien  und  Amphibien  eine  Continuität  des 
Mesodermringes  in  der  Region  der  posteroventralen  Urmundlippe 
voraussetzen.  Der  Mesodermring  erscheint  in  der  grösseren  Partie 
seiner  Ausdehnung  durch  die  dazwischentretende  Chordaanlage  seit- 
lich abgedrängt.     Nur  im  Bereiche  der  posteroventralen  Urmundlippe 


•A 


^^-A    V 


Fig.  302.  Schematische  Darstellung  unserer  Vorstellungen  bezüglich  der  Anlagen- 
vertheilung  in  der  dorsalen  Urmundwand.  A  bei  Aveit  geöffnetem,  B  bei  durch  Concreseenz 
der  seitlichen  Lippen  verengtem  Blastoporus.     Chorda  gestrichelt,  ilesoderm  punktirt. 


würde  er  —  wenn  unsere  hypothetischen  Vorstellungen  in  Betreff  einer 
daselbst  vorhandenen  Unterbrechung  des  Chordaringes  richtig  con- 
struirt  sind  —  direct  an  den  Urmundrand  grenzen. 

Wohl  mit  Recht  hat  man  angenommen,  dass  zwischen  Amphioxus 
und  Balanoglossus  Beziehungen  entfernterer  Art  bestehen.  Wir 
sehen  in  ihnen  gewisse  Andeutungen  bezüglich  der  Herleitung  des 
Chordonier-Stammes  von  Evertebraten.  Ohne  auf  die  Frage  dieser 
Beziehungen  näher  eingehen  zu  wollen,  erinnern  wir  daran,  dass 
zwischen  dem  Aufbau  des  Kiemendarmes  von  Balanoglossus  und 
Amphioxus  beträchtliche  Uebereinstimmungen  zu  erkennen  sind 
(allerdings  auch  Differenzen  secundärer  Natur,  auf  welche  Spengel 
hingewiesen  hat).  In  dem  Eicheldarm  von  Balanoglossus  kann 
man  ein  Chordarudiment,  das  Homologon  des  vordersten  Chorda- 
abschnittes von  Amphioxus  erblicken.  Bei  einer  von  Wm.  E.  Ritter 
beschriebenen  Enteropueustenform :    Harrimania  maculosa  setzt 
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sich  dies  Divertikel  nach  hinten  in  eine  die  Kragenregion  durch- 
ziehende dorsale  Chordariune  fort,  ein  Verhalten,  welches  auch  l)ei 
anderen  Formen  im  ausgebildeten  Zustande  oder  während  der  Ent- 
wicklung andeutungsweise  zu  erkennen  ist.  Ebenso  kann  man  wohl 
im  Kragenmark  (einem  dorsal  gelegenen,  röhrenförmigen  Abschnitt 
des  Centralnervensystems)  das  Homologon  des  vordersten  Theiles  des 
Medullarrohres  von  Amphioxus  erblicken,  während  die  weiter  nach 
hinten  folgenden  Partien  des  Rückenmarkes  von  Amphioxus  bei 
Balanoglossus  durch  den  dorsalen  Nervenstrang  der  Rumpfregion 
repräsentirt  sind.  Mac  Bride  homologisirt  das  vorderste  Paar  von 
Urdarmdivertikeln  des  Amphioxus  dem  Eichelcölom  von  Balano- 
glossus, ferner  das  nächstfolgende  Paar  von  Ursegmenten  (das 
erste  von  Hatschek)  dem  Kragencölom,  und  alle  folgenden  Ur- 
segmente  von  Amphioxus  der  Rumpfregion  des  Cöloms  von 
Balanoglossus.  Im  Allgemeinen  kann  man  sagen,  dass  die 
typischen  Chordonier-Merkmale  bei  Balanoglossus  auf  die  vorderste 
Körperregion  beschränkt  erscheinen.  Es  muss  auch  darauf  hin- 
gewiesen werden,  dass  von  dem  complicirten,  durch  Hatschek  fest- 
gestellten Schichtenbau  des  Amphioxus  (vgl.  Spec.  Theil,  1.  Aufl., 
p.  1453  ff.)  bei  Balanoglossus  nichts  zu  erkennen  ist.  Balano- 
glossus liegt  von  Amphioxus  ziemlich  ferne  ab.  Er  ist  nach 
unserer  Auffassung  ein  eigenthümlich  modificirter  Misch-  oder 
Sammeltypus  ursprünglicher .  Art,  in  welchem  Beziehungen  zu  den 
Chordoniern,  ferner  durch  die  Art  seiner  Entwicklung  Beziehungen 
zu  den  Echinodermen  und  durch  das  Vorhandensein  einer  wohl- 
entwickelten Scheitelplatte  der  Larve  Beziehungen  zur  T  r  o  c  h  o  - 
phora  oder  zu  den  Ctenophoren  (?)  hervortreten. 

Von  der  B  a  1  a  n  o  g  1  o  s  s  u  s -Entwicklung  sei  hier  nur  kurz 
Folgendes  gesagt.  Die  typische  Larvenform,  die  Tornaria,  er- 
innert, wie  gesagt,  durch  den  Besitz  einer  Scheitelplatte  mit  langem 
Wimperschopf  und  zwei  Augenflecken  an  eine  Trochophora  (Fig.  303  Ä). 
Nach  dem  Verlauf  der  Wimperschnüre  und  durch  den  Besitz  einer 
Wassergefässblase  mit  Rückenporus  (c^  und  po)  würde  man  an  eine 
Echinodermenlarve  denken.  Der  Darmcanal  verläuft  gekrümmt  und 
besteht  aus  drei  Abschnitten,  die  hier  als  Oesophagus,  Magen  und 
Intestinum  bezeichnet  werden  sollen  und  —  wie  die  drei  Darm- 
abschnitte der  Echinodermenlarven  —  sämmtlich  entodermalen  Ur- 
sprunges sind.  Die  Tornaria  enthält  5  Cölomsäckchen.  Das 
vorderste  mit  einem  Rückenporus  sich  öffnende,  und  durch  einen 
Muskelfaden  an  die  Scheitelplatte  befestigte  Säckchen  (c^)  ist  unpaar. 
Es  repräsentirt  die  Anlage  des  Eichelcöloms  (vgl.  Fig.  303  B).  Aus 
dem  Rückenporus  der  Larve  wird  der  Eichelporus  des  ausgebildeten 
Wurmes.  Es  folgt  sodann  ein  Paar  von  Cölomsäckchen  (c"^)  am 
hinteren  Abschnitt  des  Magens  (c^  in  Fig.  303  A).  Dies  ist  die  An- 
lage des  Kragencöloms  (Fig.  303  B),  und  schliesslich  ein  Paar  von 
Cölomsäckchen  neben  dem  Intestinum  (c^  in  Fig.  303^),  aus  denen 
das  Rumpfcölom  der  ausgebildeten  Form  hervorgeht  (Fig.  303^). 

Die  Metamorphose  der  Tornaria,  welche  zur  Entstehung  der 
ausgebildeten  Form  führt,  ist  besonders  durch  ein  Moment  merk- 
würdig. Es  geht  die  Hauptaxe  der  Larve,  welche  der  Axe  der 
Gastrula  und  der  primären  Eiaxe  entspricht,  direct  in  die  spätere 
Körperlängsaxe  über.  An  der  vordersten  Spitze  der  Eichel  junger 
Balanoglossen  kann  man  noch  die  Scheitelplatte  erkennen  (sp  in 
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Fig.  303  B).  Sie  entspricht  dem  animalen  Pole ;  denn  an  ihr  finden 
sich  die  Richtungskörperchen  {r  in  Fig.  304).  Das  Hinterende  von 
Balanoglossus  trägt  die  Afteröffnung,  welche  nach  vorüber- 
gehendem Verschluss  durch  concentrische  Zusammenziehung  aus  dem 
Blastoporus  hervorgegangen  ist.  Mit  anderen  Worten:  Balano- 
glossus ist  ein  Protaxonier  im  Sinne  Hatschek's.  Die  primäre 
Eiaxe  erhält  sich  zeitlebens  als  Körperlängsaxe,  wie  bei  Cölente raten 
und  Ctenophoren.  Es  liegt  hierin  eine  wichtige,  nicht  zu  über- 
sehende, aber  auch  nicht  zu  überschätzende  Differenz  gegenüber  dem 
Verhalten  von  Amphioxus  und  den  Chordaten  überhaupt,  bei 
denen,  wie  wir  sahen,  die  primäre  Eiaxe  der  Körperlängsaxe  gegen- 
über schräg  gestellt  erscheint,  indem  der  animale  Pol  eine  antero- 
ventrale,  der  vegetative  eine  posterodorsale  Lage  einnimmt.     Es  muss 


an 


Fig:.  303.  A  Tornaria,  B  Tornaria  in  Metamorphose,  Schemen  auf  Grund- 
lage einiger  Figuren  MOEGAN's.  In  B  ist  der  Körper  gestreckt  und  in  die  drei  Regionen 
Eichel  iE),  Kragen  {K)  und  Rumpf  {R)  gegliedert.  Die  vorderen  Wimi^erschnüre  werden 
bald  resorbirt.  Die  hintere,  quere  Wimperschnur  der  Rumpfregion  erhält  sich  länger. 
an  After  c^  Eichelcölom  (sogenannte  Wassergefässblase),  c*  Kragencölom,  c^  Rumpfcölom, 
dn  der  Dorsalnerv  der  Rumpfregion  (als  punktirte  Linie  angedeutet),  E  Eichelregion, 
K  Kragenregion,  Km.  Kragenmark,  das  sich  nach  hinten  in  den  Dorsalnerv  fortsetzt, 
m  Mund,  -po  Rückenporus,  R  Rumpfregion,  sp  Scheitelplatte. 


also  auf  dem  Wege  von  Balanoglossus  zu  den  Chordaten  bei 
den  letzteren  eine  secundäre  Axenverschiebung  eingetreten  sein,  und 
es  wäre  wohl  verlockend,  über  die  Ursachen  derselben  zu  speculiren. 
Vielleicht  hängen  sie  mit  Folgendem  zusammen. 

Als  erste  Differenzirungen  sind  am  Amphioxus-Embryo  zu 
bemerken  die  Medullarplatte  und  die  Chordaanlage.  Es  sind  dies 
Anlagen  von  Bildungen,  welche  bei  Balanoglossus  erst  recht 
spät  auftreten.  An  der  Tornaria  ist  von  einem  Chordarudi- 
ment,  welches   wohl    wahrscheinlich    als   Divertikel   des   Oesophagus 
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gebildet  wird,  noch  nichts  zu  bemerken,  auch  das  Kragenmark  (km 
in  Fig.  303  B)  tritt  erst  später  auf.  Diese  beiden  Bildungen  ent- 
stehen beiAmphioxus  am  Blastoporusrande,  bei  Balan  oglossus 
liegen  sie  vom  Blastoporus  weit  ab  (vgl.  bp  u.  ch  u.  km  in  unserem 
Schema  Fig.  305).  Die  Amphioxus- Entwicklung  erscheint  uns  im 
Lichte  dieser  Thatsachen  als  eine  wesentlich  abgekürzte.  Organ- 
anlagen, welche  bei  Balanoglossus  den  späteren  Stadien  der 
Metamorphose  angehören,  sind  bei  Amphioxus  in  die  frühesten 
Embryonalstadien  verlegt  und  sie  wurden  an  den  Blastoporus  ange- 
schlossen, welchem  die  Aufgabe  zuertheilt  wurde,  das  terminale 
Längenwachsthum  des  Körpers  zu  besorgen,  daher  sich  sein  Rest 
als  neurenterischer  Canal  lange  Zeit  erhält,  während  bei  Balano- 
glossus, wie  wir  durch  Morgan  wissen,  die  Verlängerung  der 
Rumpfregion  auf  interstitielles  Wachsthum  zurückzuführen  ist.  Hand 
in  Hand  mit  dieser  Veränderung  in  der  Rolle  des  Blastoporus  hat 
bei  Amphioxus  seine  Verschiebung  nach  der  Dorsalseite  statt- 
gefunden. Nichts  kann  anregender  sein,  als  eine  Vergleichung 
der  Amphioxus-  und  der  Balanoglossus-Entwicklung  unter 
diesen  Gesichtspunkten,  Wir  gewinnen  aus  ihr  gewisse  Hinweise  be- 
züglich der  langen  und  complicirten  Phylogenese,  welche  Amphioxus 
bereits  hinter  sich  hat. 

Wenn  wir  auch  bei  Balanoglossus  das  Anwachsen  der 
Rumpfregion  mit  Morgan  auf  interstitielles  Wachsthum  zurück- 
führen und  wenn  wir  auch  hier  von  jener  terminalen  Form  des 
Wachsthums,  welche  bei  A  m  p  h  i  o  x  u  s  z.  B,  in  der  stets  fortschreitenden 
Hinzubildung  neuer  Ursegmente  so  deutlich  hervortritt,  nichts  be- 
merken, so  dürfen  wir  doch  nicht  vergessen,  dass  auch  bei  Balano- 
glossus das  Gesetz  der  zeitlich  fortschreitenden  Entwicklung  der 
Körperregionen  in  der  Richtung  von  vorne  nach  hinten  eingehalten 
ist.  In  der  Tornaria  ist,  wie  sich  aus  einem  Vergleich  von 
Fig.  303  J.  mit  Fig.  303  B  ergiebt,  hauptsächlich  die  Eichelregion 
entwickelt,  während  die  Rumpfregion  erst  später  hinzugebildet  wird. 
Ebenso  wird  das  Eichelcölom  früher  entwickelt,  als  das  Rumpfcölom, 
die  Scheitelplatte  früher  als  das  Kragenmark  etc.  Es  ist  also  auch 
schon  bei  Balanoglossus  eine  gewisse  Tendenz,  die  vorderen 
Körperregionen  früher  zu  entwickeln,  als  die  hinteren,  zu  bemerken. 
Bei  dem  terminalen  Wachsthum  von  Amphioxus  hat  diese  Tendenz 
sich  in  gesteigertem  Maasse  zur  Geltung  gebracht.  Wenn  aber  auch 
auf  diese  Weise  die  Wachsthumspotenzen  bei  Amphioxus  an  den 
Blastoporusrand  verlegt  wurden,  so  ist  nicht  unmittelbar  einzusehen, 
wie  in  Folge  dessen  eine  Verlagerung  des  Urmundes  nach  der  Dorsal- 
seite sich  ergeben  konnte.  Wir  müssen  annehmen,  dass  im  Umkreis 
des  Blastoporus  eine  Arbeitstheilung  sich  durchsetzte  derart,  dass 
ein  Theil  des  Urmundrandes  die  raschere  Herausbildung  larvaler 
Organe,  ein  anderer  Theil  die  Lieferung  neuen  Zellmaterials  durch 
Proliferation  übernahm.  Es  entwickelte  sich  auf  diese  Weise  der 
Gegensatz  zwischen  der  anterodorsalen  und  der  posteroventralen  Ur- 
mundlippe. 

Nach  dem  Gesagten  wird  es  verständlich  sein,  warum  die  B  a  1  a  n  o  - 
glossus-Entwicklung  in  ihren  ersten  Stadien  verhältnissmässig  wenig 
Uebereinstimmungen  mit  der  Amphioxus-  Entwicklung  aufweist 
und  nur  Uebereinstimmungen  allgemeinerer  Art  zeigt.  Die  Furchung 
ist  adäqual   und  nach  B.  M,  Davis   bilateral,   die   Gastrulation   voll- 
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zieht  sich  durch  Invagination,  die  Cölomsäckchen  entwickeln  sich  — 
wenigstens  bei  einigen  Formen  —  durch  Divertikelbildung.  Die  Ent- 
stehung der  Cölomsäckchen  ist  noch  ein  wenig  geklärtes  Gebiet. 
Wir  beziehen  uns  hier  hauptsächlich  auf  eigene  Anschauung. 
Die  erste  Entwicklung  der  Tornaria  ist  erst  in  der  jüngsten  Zeit 
bekannt  geworden  (Heider  1909);  doch  kannte  man  die  ersten  Ent- 
wicklungsstadien von  Harrimania  (Balanoglossus)  Kowalevskii 
nach  den  Untersuchungen  Bateson's  und  in  neuerer  Zeit  ist  die 
erste  Entwicklung  von  Dolichoglossus  pusillus  durch 
B.  M.  Davis  bekannt  geworden.  Beide  letzteren  Formen  entwickeln 
sich  aber  direct,  ohne  die  Zwischenstufe  der  Tornaria  zur  Ausbildung 
zu  bringen.  Das  Eichelcölom  (c^)  entwickelt  sich  bei  den  beiden  letzt- 
genannten Formen  und  bei  Balanoglossus  clavigerus  als 
Divertikel  von  dem  Scheitel  des  Urdarms  bald  nachdem  der  Blasto- 
porus  der  Gastrula  verschlossen  wurde.  Die  paarigen  Rumpfcölome  (rß) 
entstehen  in  der  jungen  Tornaria  als  seitliche  Divertikel  des  In- 
testinums (Fig.  304),  w'ährend  die  Entstehung  der  beiden  Anlagen 
des   Kragencöloms  (c^)    noch   weniger   sichergestellt  erscheint.     Nach 


Fig-.  304.  Schemen  zur  Verdeut- 
lichung der  Beziehungen  der  Cölom- 
divertikel  zum  ürdarm  von  Balano- 
glossus. A  von  der  Seite,  B  vom 
Rücken  gesehen.  Es  sind  in  diesen 
Schemen  Bildungen  aufgenommen, 
welche  gleichzeitig  nicht  vorkommen. 
c'  faltet  sich  sehr  früh  ab,  doch  schon 
nach  Verschluss  des  Blastoporus ,  c^ 
und  c^  entstehen  erst  später  in  der 
Tornaria.  Der  Oesophagus  und  Mund 
sind  zur  Zeit  ihres  Auftretens  schon 
längst  gebildet.  Ebenso  ist  an  Stelle 
des  Blastoporus  der  After  aufgetreten. 

bp  Blastoporus,  c^  Eichelcölom, 
c^  Kragencölom,  c^  Rumpfcöloni,  r  Rich- 
tungskörperchen,    nd  Urdarm. 


BouRNE  und  Spengel  sollen  sie  sich  vom  Rumpfcölom  (c^)  nach 
vorne  abschnüren.  Andere  Angaben  deuten  auf  eine  selbständige  Ent- 
stehung von  der  hinteren  Partie  des  Magens.  Wir  haben  diese  An- 
gaben der  Einfachheit  halber  unserem  Schema  Fig.  304  zu  Grunde 
gelegt,  ohne  bezüglich  dieses  Punktes,  der  noch  in  Frage  gestellt 
bleiben  muss,  etwas  entscheiden  zu  wollen.  Nach  B.  M.  Davis  sollen 
bei  Dolichoglossus  pusillus  sowohl  die  Kragen-  wie  die  Rumpf- 
cölomsäckchen  sich  vom  Eichelcölom  nach  hinten  abschnüren,  eine 
Entwicklungsweise,  die  an  die  Abschnürung  der  Cölomsäcke  der 
Echinodermen  erinnert,  die  aber  wohl  noch  der  Bestätigung  bedarf. 
Es  ist  merkwürdig,  dass  bezüglich  dieser  Verhältnisse  verschiedene 
Enteropneusten  sich  so  verschieden  verhalten.  Für  die  Formen  mit 
Tornaria  kann  es  als  völlig  sichergestellt  gelten,  dass  die  Rumpf- 
cölome sich  als  Divertikel  vom  Intestinum,  also  selbständig  vom 
Eichelcölom  herausbilden  (vgl.  oben  p.  282  ff.). 

Wir  können  die  in  Fig.  304  gegebenen  Schemen  noch  verein- 
fachen, indem  wir  die  5  Cölomsäckchen  zu  einer  gemeinsamen  Meso- 
dermbildungszone  vereinigen  (Fig.  305).  Dieselbe  würde  dann  den 
Urdarm    wie   ein  frontal   gestelltes   Hufeisen    als  Mesodermbildungs- 
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rinne  umfassen,  ein  Hufeisen,  das  mit  seinen  beiden  Enden  auf  dem 
Blastoporus  ruht. 

In  diesen  Schemen  (Fig.  305)  ist  auch  die  Anlage  des  Chorda- 
divertikels  (ch)  eingetragen.  Die  Entwicklung  desselben  erfolgt  vom 
Oesophagus  aus,  also  in  weiter  Entfernung  vom  Urmunde.  Wir 
dürfen  aber  nicht  vergessen,  dass  bei  den  Chordateu  die  Chorda  sich 
nach  hinten  fortsetzt,  während  sie  bei  Balauoglossus  nur  der 
Eichel-  und  bei  einigen  Formen  der  Kragenregion  angehört.  Wir 
können  demnach  die  ganze,  in  Fig.  305  gestrichelt  gezeichnete  Ur- 
darmpartie  als  der  Chordaanlage  der  Chordaten  entsprechend  be- 
trachten und  kommen  auf  diese  Weise  zu  einem  Schema  (Fig.  305  B), 
welches  von  dem  für  Amphioxus  gegebenen  Schema  der  Anlagen- 
vertheilung  (Fig.  302  B)  nicht  allzuweit  abliegt.  Der  Unterschied 
bezieht  sich  hauptsächlich  darauf,  dass  die  beiden  Mesodermstreifen 
bei  Amphioxus  vorne  von  einander  getrennt  sind,  während  sie  bei 
Balauoglossus  continuirlich  ineinander  übergehen.  Wenn  die 
Ansicht  von  Mac  Bride,  dass  die  vorderen  Entodermdivertikel  von 
Amphioxus   das  Homologon   des   Eichelcöloms   von   Balano 


g  1 0  s  s  u  s  darstellen, 
Wegfall  kommen. 


sich  bestätigte,   so  würde  dieser  Unterschied  in 


,/rui 


Fig.  305.  Schemen  zur  Ver- 
deutlichung der  Lagebeziehun- 
gen der  Organaulagen  bei  Ba- 
lanoglossus.  Auch  für  diese 
Figur  gilt,  wie  für  die  vorher- 
(•^  gellende,  dass  Bildungen  ver- 
einigt erscheiuen,  die  zeitlich 
in  Wirklichkeil  nicht  neben 
einander  vorkommen.  Das  Chor- 
dadivertikel  und  das  Kragen- 
mark treten  erst  spät  nach 
vollendeter  Metamorphose  der 
Tornaria  auf,  zu  dieser  Zeit 
ist  der  Blastoporus  längst  ver- 
schwunden und  durch  den  After 
ersetzt.  Die  Cölomsäcke  sind 
hier  durch  eine  gemeinsame 
Mesodermbildungsrinne  vertre- 
ten gedacht.  Man  vergleiche 
das  Schema  für  Amphioxus 
(Fig.  302,  p.  437). 
bp  Blastoporus,    ch  Chordarudiment    (Eicheldarmdivertikel),    dn    dorsaler   Längsnerv 

der  Rumpfregion  (punktirt),  km  Kragenmark,  ms  Mesodermbildungszone,  sj)  Scheitelplatte 

mit  den  Richtungskörperchen,  ud  Urdarm. 


ifi 


Wie  das  Chordadivertikel,  so  liegt  auch  die  Anlage  des  Kragen- 
markes vom  Blastoporusrande  ab  (Fig.  305  A  km).  Wir  müssen  hier 
den  Dorsalnerven  der  Rumpfregion  als  Fortsetzung  des  Kragenmarkes 
betrachten  und  erkennen  sodann,  dass  sowohl  Mesoderm-  als  Chorda- 
und  Nervenanlage  schliesslich  doch  auch  bei  Balauoglossus  bis  an 
den  Urmund  heranreichend  gedacht  werden  können.  Zwar  lässt  sich 
weder  das  Chordadivertikel  noch  das  Kragenmark  bis  an  den  Urmund 
heran  verfolgen,  doch  ist  es  möglich,  die  organbildenden  Bezirke 
anzugeben,  w^elche  zur  Verlängerung  der  genannten  Bildungen  nach 
hinten  dienen.  Der  wesentlichste  Unterschied  zwischen  Balauo- 
glossus und  Amphioxus  würde  dann  nur  in  den  oben  gekenn- 
zeichneten Axenbeziehungen  zu  suchen  sein. 
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Noch  nach  einer  anderen  Richtung  ist  die  Beschäftigung  mit  der 
T  0  r  n  a  r  i  a  nicht  ohne  Interesse.  Wenn  wir  die  Chordaten  von  der- 
artigen Formen  herleiten ,  so  ist  kein  Grund  vorhanden ,  an  der 
Homologie  des  Mundes  in  beiden  Gruppen  zu  zweifeln.  Es  kommt 
sonach  unter  dieser  Annahme  all  das  Suchen  nach  einem  primären 
Munde  in  Wegfall,  welches  in  den  Speculationen  über  die  Herleitung 
der  Wirbelthiere  seiner  Zeit  eine  so  beträchtliche  Rolle   gespielt  hat. 

B.  Ascidien. 

Wenn  wir  für  A  m  p  h  i  o  x  u  s  die  Vertheilung  der  Organanlagen 
in  der  Blastula  und  Gastrula  nur  in  der  Form  speculativ  erschlossener 
Schemen  construiren  konnten,  so  liegt  für  die  Ascidien  keine  der- 
artige Nöthigung  vor.  Wir  können  hier  die  einzelnen  Anlagen  direct 
beobachten,  da  sie  durch  Pigmenteinlagerung,  Dottervertheilung  etc. 
wenigstens  bei  gewissen  günstigen  Formen  genügend  characterisirt 
sind.  Es  ist  den  bedeutungsvollen  Untersuchungen  Conklin's  an 
Cynthia  partita  gelungen,  die  ungefähre  Lage  der  wichtigsten 
Organanlagen  in  allen  Furchungsstadien,  ja  bereits  im  ungefurchten 
Ei  festzustellen.  Wir  werden  unsere  Darstellung  der  Keimblätter- 
bildung in  erster  Linie  auf  diese  Angaben  zu  stützen  haben,  ohne  im 
Uebrigen  die  Verdienste  früherer  Autoren,  so  vor  Allem  Samassa's 
und  Castle's  um  die  Aufklärung  der  ersten  Entwicklungsvorgänge 
der  Ascidien  ausser  Betracht  zu  lassen  ^).  Bei  diesen  Untersuchungen 
bereitete  die  richtige  Orientirung  des  Embryos  nicht  unerhebliche 
Schwierigkeiten,  bis  es  Conklin  an  einem  günstig  gewählten  Objecte 
gelang,  den  Nachweis  zu  erbringen,  dass  die  von  Van  Beneden  und 
JuLiN  und  von  Chabry  gewählte  Art  der  Orientirung  hier  zu  Recht 
besteht. 

Bevor  wir  die  während  und  nach  der  Gastrulation  vor  sich 
gehenden  Lageverschiebungen  der  Anlagen  betrachten,  müssen  wir 
uns  mit  der  in  den  späteren  Furchungsstadien  erfolgenden  Anlagen- 
sonderung  eingehender  vertraut  machen.  Wir  ersuchen  unseren  Leser, 
unsere  hier  gegebene  Schilderung  an  unsere  auf  p.  31 — 33  im  Capitel 
Furchung  gelieferte  Darstellung  der  ersten  Entwicklungsvorgänge  der 
Ascidien  anzuknüpfen,  und  gehen  bei  unserer  nunmehrigen  Be- 
sprechung von  einer  Schilderung  des  Stadiums  16  aus.  Dasselbe 
besteht  aus  zwei  über  einander  gelagerten  Zellplatten  von  je  8  Zellen, 
einer  animalen  (Fig.  306  B)  und  einer  vegetativen  (Fig.  306  C).  Aus 
dem  eigenartigen  Verlauf  der  Theilungen,  welche  vom  Stadium  8  zum 
Stadium  16  hinüberführen  (vgl.  p.  34),  ist  es  bedingt,  dass  die  Zell- 
anordnung in  beiden  Platten  in  characteristischer  Weise  verschieden 
ist.  Während  in  der  animalen  Platte  (Fig.  306  B)  im  vorderen  Ab- 
schnitte 4  im  Kreuz  gestellte  Zellen  (a^-^,  a^,  a^-^,  aM)  zu  bemerken 
sind,  welche  hinten  von  einer  Querreihe  von  4  Zellen  (b^-^,  b^,  b^'^, 
WA)   umschlossen   erscheinen,   zeigen   sich   in   der   vegetativen  Platte 


1)  Während  des  Druckes  geht  uns  die  Untersuchung  von  H.  C.  Delsmann, 
Beitr.  z.  Entwicklungsgeschichte  von  Oikopleura  dioica,  zu  (Verh.  Rijksiustituut 
vor  het  Onderzoek  der  Zee,  Derde  Deel,  1910).  Sie  kann  hier  nicht  mehr  eingehend 
berücksichtigt  werden.  In  dem  Furchungsablauf  steht  Oikopleura  zwischen 
Amphioxus  und  den  Ascidien  in  der  Mitte.  Die  Gastrulation  erfolgt  durch 
Epibolie.  Es  wird  hierbei  keine  Gastralhöhle  gebildet.  Schon  während  der  Furchung 
ist  eine  eigenthümliche  Asymmetrie  der  Stadien  zu  bemerken. 
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(Fig.  306  C)  im  hinteren  Abschnitt  4  im  Kreuz  gestellte  Zellen  {B 

Tlö.-^        R5.1         R5.1^         iirolnlia     TntMlQ      ^on      A      ,i  n  rn.rrnof  r>ll+r>ti      7r,^^r,,^      (    Ab2         Ai 


5.2 


B 

^5.1 


^5 


B'^),  welche  vorne  von  4  quergestellten  Zellen  (A^^,  A^A, 
A^i  halbmondförmig  umschlossen  werden  ^).  Es  ergiebt  sich  aus 
dieser  Configuration,  dass  der  animale  Pol  (gekennzeichnet  durch  den 
Punkt,  an  welchem  die  Zellen  a5i,  w""^,  b^A  und  V'-^  zusammenstossen) 
etwas  nach  hinten  verlagert  ist ,  während  der  vegetative  Pol  (die 
Stelle,  an  welcher  sich  die  Zellen  A^-^,  AA,  B^^  und  BA  berühren) 
ungefähr  die  Mitte  der  vegetativen  Zellplatte  einnimmt.  Die  Furchungs- 
axe  (oder  primäre  Eiaxe)  zeigt  sonach  bei  den  A  s  c  i  d  i  e  n  anfangs  nicht 
jene  für  die  Furchungsstadien  von  Amphioxus  characteristische 
im  Verhältniss  zur  späteren  Körperlängsaxe,  derzu- 
der  animale  Pol  ventral  vorne,  der  vegetative  dorsal  nach 
hinten  verlagert  erscheint.  Sie  steht  bei  den  Ascidien  auf  der 
späteren  Längsaxe  Anfangs  ungefähr  senkrecht,  ja  der  animale 
Pol  ist  sogar  Anfangs  etwas  nach  hinten  verschoben  (vgl.  die  Lage 
der  Richtungskörperchen  in  den  Figg.  308,  309,  310  u.  312).  Wir 
können  dabei  hier,   wie   dies  auch  Conklin  gethan  hat,  Anfangs  die 


Schräglagerung 
folge 


Fig.  306.     Fiirchung  von  C  y  n  t  h  i  a  p  a  r  t  i  t  a. 

Ä  Uebergang  vom  Stadium  8  zum  Stadium   16 
auimale  Hälfte,  C  Stadium  16,  vegetative  Hälfte  des 


(Nach  Conklin.) 
vom  animaleu  Pole, 
Keimes. 


B  Stadium  16, 


animale  Zellplatte  einfach  als  ventrale,  die  vegetative  als  dorsale 
Körperhälfte  betrachten.  Erst  in  den  späteren  Stadien ,  wenn  die 
Gastrulation  einsetzt,  erfolgt  durch  Zellverschiebung  eine  Verlagerung 
des  animaleu  Poles  nach  der  vorderen  Hälfte  der  Ventralseite  und 
eine  dementsprechende  Verschiebung  des  vegetativen  Poles  nach  hinten. 
Die  Zellen  des  Stadiums  16  zeigen  eine  characteristische  Ver- 
theilung  der  verschiedenen  keimbildendeu  Substanzen.  Die  8  Zellen 
der  animaleu  Hälfte  bestehen  aus  hellerem  Protoplasma,  während  in. 
der  vegetativen  Platte,  streng  genommen,  3  verschiedene  Substanz- 
bezirke zu  unterscheiden  sind.  Das  Centrum  dieser  Platte  ist  von 
dotterreicher,  graulich  gefärbter  Substanz  (Entodermbildungszone)  ein- 
genommen. Ihr  schliesst  sich  hinten  bei  Cynthia  partita  die 
Masse  des  gelben  Halbmondes  (Mesodermbildungszone,  in  Fig.  306  6* 
durch   Punktirung  gekennzeichnet)   an,   welche  sich   derart  vertheilt, 


1)  Die  Furchung  der  Ascidien  ist  streng  bilateral  -  symmetrisch.  Es  ent- 
spricht sonach  jeder  Zelle  der  rechten  Seite  eine  gleichnamige  der  linken  Seite, 
welche  mit  ihr  die  gleiche  Bezeichnung  trägt.  Nur  sind  an  den  Zellen  der  rechten 
Seite  die  Exponenten  unterstrichen.  In  den  Abbildungen  ist  meist  nur  die  Be- 
zeichnung für  die  linke  Körperseite  eingetragen. 
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dass  die  Zellen  B'^'\  B^A  fast  ausschliesslich  aus  gelber  Substanz  be- 
stehen, während  die  Zellen  i?^\  B^  zur  Hälfte  aus  gelber,  zur  Hälfte 
aus  grauer  Substanz  zusammengesetzt  sind.   In  ähnlicher  Weise  zeigen 


die  Zellen  A^, 
Abbildung  Fig. 
förmige  Partie 
und  Fig.   14^, 


jb.2^  ^5.1^  ^5j.  g^jj  iiij-em  vorderen  Rande  (in  unserer 
306  C  nicht  angedeutet)  eine  aufgehellte  halbmoud- 
(Anlage  der  Chordoueuralplatte,  vgl.  Fig.  13^,  p.  32 
p.  33).  Aus  dieser  Vertheilung  bestimmter  „organ- 
bildeuder  Substanzen"  ergibt  sich,  dass  bei  der  Furchung  differenzielle 
Theilungen  im  Bereiche  der  vegetativen  Hälfte  häufiger  vorkommen, 
als  in  der  animalen. 

Stadium  32.  Die  5.  Theilung.  welche  den  Keim  vom  Stadium  16 
ins  Stadium  32  hinüberführt,  erfolgt  nicht  in  allen  Zellen  gleichzeitig. 
Es  theilen  sich  die  Zellen  der  vegetativen  Hälfte  früher,  als  die  der 
animalen  und  die  vorderen  Partien  in  jeder  Hälfte  früher  als  die 
hinteren  (bei  Cynthia).  Doch  können  diese  zeitlichen  Differenzen 
vernachlässigt  w^erden. 


Fi^.  307.    Vegetative  Hälfte  des  Keimes  von  Cynthia  partita.    (Nach  CONKLIN.) 
A  im  Stadium  32,  B  im  Stadium  64.     Man  vergleiche  Fig.  306  C. 


Wir  betrachten  zunächst  die  Theilungen  in  der  vegetativen  (dor- 
salen) Hälfte.  Wenn  sich  die  4  Zellen  A^-\  ^£d,  A^^,  A^A,  welche 
(Fig.  306  C)  einen  vorderen  Bogen  zusammensetzen,  zur  Theilung  an- 
schicken, so  stehen  ihre  Spindeln  ungefähr  der  Medianebene  parallel. 
Es  wird  hierdurch  ein  doppelter  Bogen  von  je  4  Zellen  gebildet 
(Fig.  307^).  Der  vordere  Bogen  besteht  aus  den  4  Zellen  A^-*,  AM, 
^6.2^  ^o  ^jn(j  enthält  die  aufgehellte  Partie  der  Chordoneuralanlage. 
Die  4  Zellen  des  hinteren  Bogens  J.^•^  A^A,  A^\  A^A  sind  mit  dunklerem, 
körnchenreichem  Plasma  erfüllt  und  ihrem  späteren  Schicksal  nach 
hauptsächlich  Entodermzellen.  Die  hier  betrachtete  Theilung  war  so- 
nach eine  differentielle.  In  der  hinteren  Hälfte  der  vegetativen  Platte 
theilen  sich  die  Zellen  B'\  B'A,  B'^'  und  BA  (Fig.  306  C)  mit  un- 
gefähr transversal  gestellten  Spindeln.  Die  Theilung  von  B'^\  B^A 
ist  eine  differentielle,  indem  die  beiden  lateralen  Zellen  B^'^,  B^A  fast 
ausschliesslich  Substanz  des  gelben  Halbmondes  mitbekommen,  während 
die  inneren  Zellen  B^-^,  B'A,  aus  grauer  Substanz  bestehend,  zu  Ento- 
dermzellen werden  (Fig.  301 A).  Die  beiden  kleinen  Zellen  B^^,  BA 
theilen  sich  mehr  äqual.  Sie  liefern  die  4  Tochterzellen  B^ -^  BM,  B^^, 
B^A,  welche  hauptsächlich  Substanz  des  gelben  Halbmondes  enthalten. 
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Die  vegetative  Platte  besteht  nun  aus  16  Zellen  (Fig.  307  A). 
Von  diesen  können  die  6  Zellen  Ä^-^,  A^l:^,  Ä^\  A^,  B^-^  und  B^A 
der  Hauptsache  nach  (nicht  ganz,  wie  wir  sehen  werden)  als  spätere 
Entodermzellen  betrachtet  werden.  Sie  sind  vorn  von  dem  Bogen 
der  4  Chordoneuralzellen  A^-^,  A^,  A*^-^,  A^  umschlossen,  während 
sich  ihnen  hinten  ein  Halbkreis  von  6  Mesodermzellen  (bei  Cynthia 
die  Substanz  des  gelben  Halbmondes  enthaltend)  anschliesst:  B^'-^, 
B^A,  B^\  BM,  ^6.3  und  B^A. 

Bei  der  Theilung  der  Zellen  der  ventralen  (animalen)  Hemisphäre 
stehen  die  Spindeln  im  vordersten  (a^-^,  a^)  und  hintersten  (//''^,  b-A) 
Zellenpaare  ungefähr  der  Medianebene  parallel,  in  den  beiden  anderen 
Zellenpaaren  (a'^-^  a^  und  6^-^  &^  Fig.  308^)  schräg  von  vorn-aussen 
nach  hinten  und  innen.  Es  resultirt  hieraus  die  Configuration  der 
Fig.  308  B.   Die  Theilungen  sind  alle  ziemlich  äqual.   Aus  der  Theilung 


Fig.  308.  Zwei  Furchungsstadien  von  Ciona  intestinalis  vom  animalen  Pole. 
(Nach  CoNKLiN.) 

A  Stadium  16  mit  den  Spindeln  zur  nachfolgenden  Theilung,  deren  Tochterplatten 
angedeutet  sind.  Bezüglich  der  am  Rande  vorsehenden  Zellen  der  vegetativen  Hälfte 
vgl.  Fig.  306  C.     Das  Ganze  der  animalen  Hälfte  dunkler  umrandet. 

B  Stadium  32.  Die  animale  Zellplatte  dunkler  umrandet,  ebenso  die  Chordo- 
neuralplatte  der  vegetativen  Hälfte.  Letztere  und  die  Neuralplattenanlage  der  animalen 
Sphäre  durch  feinere  Punktirung,  die  Mesodermanlage  durch  gröbere  Punktirung  ge- 
kennzeichnet. Bezüglich  der  am  Rande  vorstehenden  Zellen  der  vegetativen  Sphäre  vgl. 
Fig.  307  A.  Man  erkennt  in  letzteren  die  Polansichten  der  Aequatorialplatten  für  die 
nächstfolgende  Theilung. 


des  vordersten  Paares  (a^-^,  aA  Fig.  306  B  und  Fig.  308  A)  resultireu 
die  Zellen  a^'-^,  aA  und  a*^*',  a^  (Fig.  3085).  Von  diesen  schliessen 
sich  die  beiden  Zellen  a*"'-^,  aA,  welche  am  vorderen  Rande  der  ani- 
malen Platte  dicht  über  dem  Aequator  gelegen  sind,  an  die  Quer- 
reihe der  Chordoneuralanlage  der  vegetativen  Hälfte  (J.^'-^  A^,  A^-'\ 
AA  Fig.  307  J.  und  3085)  an.  Sie  liefern  später  die  vordere  Partie 
der  Neuralplatte.  In  die  Bildung  dieser  vorderen  Neuralplattenanlage 
gehen  auch  Descendenten  der  beiden  Zellen  a^-\  aA  ein,  welche  sich 
an  die  genannten  Zellen  lateral  anschliessen. 
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Das  Stadium  32  besteht  sonach  aus  folgenden  Zellgruppen : 

Ventrale  Hemisphäre : 

14  Ectodermzellen,  plasmareich, 

2  Neuralplattenzellen,  plasmareich. 
Dorsale  Hemisphäre: 

6  Entodermzellen,  grau,  dotterreich, 

4  Chordoneuralzellen,  etwas  heller, 

6  Mesodermzellen,  Substanz  des  gelben  Halbmondes, 

32  Zellen. 

Es  sei  noch  erwähnt,  dass  in  diesem  Stadium  die  Zellen  der 
ventralen  Hemisphäre  hoch  säulenförmig  sind  und  eine  geringe  Ober- 
flächenausdehnung besitzen,  während  die  vegetativen  Zellen  verbreitert, 
aber  von  geringer  Tiefe  sind.  Daher  reicht  das  Feld  der  animalen 
Zellen  bei  Betrachtung  von  der  Seite  des  animalen  Poles  nicht  bis 
an  den  Rand  des  Keimes,  den  nur  die  seitlichen  Zellen  6^-^,  b^ 
(Fig.  308  B)  erreichen.  Schon  im  folgenden  Stadium  und  später, 
wenn  die  Gastrulation  einsetzt,  werden  umgekehrt  die  animalen  Zellen 
flacher  und  breiter,  und  die  vegetativen  Zellen  gedrängter  und  höher 
(Fig.  312). 

Stadium  64.  Auch  bei  der  6.  Theilung,  welche  zum  Stadium  64 
hinüberführt,  finden  sich  ähnliche  zeitliche  Dilferenzen,  wie  wir  sie 
für  das  frühere  Stadium  angegeben  haben.  Wir  betrachten  zunächst 
die  Theilungen  in  der  dorsalen  (vegetativen)  Hälfte. 

Die  Spindeln  in  den  4  Chordoneuralzellen  (^'"'•^  Ä^,  Ä^-^,  A^, 
Fig.  307  J.)  stehen  fast  vertical  (dorsoventral).  Die  Theilung  ist  eine 
differentielle.  Es  resultirt  ein  Bogen  von  4  hellen  Zellen ,  welche 
dem  Aequator  anliegen  (Fig.  307  i^  Ä^-^,  JL?,  A^-'^,  AM).  Aus  ihnen 
geht  der  hintere  Theil  der  Neuralplatte  hervor.  Der  innere  oder 
dorsale  Bogen  der  anderen  4  Tochterzellen  A''-\  AUL,  A"'-^,  AM)  ent- 
hält dotterreiches  Protoplasma  und  repräsentirt  die  Chordaanlage.  Von 
den  6  Entodermzellen  {A^-^,  AM,  A^-\  A^A,  B^\  BM  in  Fig.  307^) 
werden  die  4  inneren  {A^-^,  AM,  B^'-^,  BM)  derart  getheilt,  dass  ihre 
Spindeln  der  Medianebene  parallel  laufen.  Es  resultiren  hieraus  4 
hintereinander  gelegene  Paare  von  Entodermzellen  {A^-'^,  AM,  A'-^, 
AM,  B'^K  BM,  B'^\  BM  in  Fig.  307  5).  Während  diese  Theilungen 
äquale  sind,  ist  die  Theilung  der  lateral  gelegenen  Zellen  A^-'^,  AM 
(Fig.  307  A)  eine  differentielle.  Von  ihren  Tochterzellen  sind  A'^-^, 
AM  (Fig.  307  B)  dotterreiche  Entodermzellen.  Die  äusseren  Theil- 
producte  Ä'-^,  AM  sind  heller  und  plasmareicher.  Obgleich  sie  nichts 
von  der  Substanz  des  gelben  Halbmondes  enthalten,  so  werden  sie 
doch  von  Castle,  dem  Conklin  nachfolgt,  als  Mesenchymzellen  be- 
trachtet. 

Das  vorderste  Paar  von  Mesodermzellen  {B^-'^,  BM  in  Fig.  307  A), 
welches  die  Vorderenden  des  gelben  Halbmondes  einnimmt,  wird 
differentiell  mit  fast  vertical  gestellter  Spindel  getheilt.  Es  entsteht 
eine  an  gelber  Substanz  reiche,  mehr  ventralwärts,  d.  h.  am  Aequator 
gelegene  Zelle  B^-^,  BM  (Fig.  307  B),  welche  ihrer  späteren  Bestimmung 
nach  als  Muskelzelle  zu  bezeichnen  ist,  da  aus  ihren  Descendenten 
Zellen  der  Schwanzmusculatur  hervorgehen  und  eine  an  gelber  Sub- 
stanz ärmere  Zelle  B'^.  BM  in  Fig.  307  B,  welche  als  Mesenchym- 
zelle  angesprochen  werden  kann.  Ganz  ähnlich  ist  die  Theilung  der 
dahinter   folgenden   Zelle  5^-^  BM  (Fig.  307.4),   welche   ebenso   eine 
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Muskelzelle  B''%  Bl^  und  eine  Mesenchymzelle  B''-^  B^A  in  Fig.  307  B 
liefert.  Erst  ganz  spät  erfolgt  die  Theilung  von  B*^-^,  B^A.  Sie  ist 
inäqual,  indem  von  einer  grösseren ,  an  gelber  Substanz  reicheren 
Zelle  B'^-\  Bl:ii  eine  kleinere,  helleres  Protoplasma  enthaltende  Zelle 
_g7.6^  i?Ii?  abgeschnürt  wird.  Die  Anlage  dieser  kleinen  Zelle  ist  schon 
in  frühen  Furchungsstadien  als  hervorragende  helle  Kuppe  bemerkbar 
(vgl.  Fig.  308  und  309),  und  als  Landmarke  wichtig.  Beide  Theilungs- 
producte  werden  von  Conklin  als  Meseuchymzellen  in  Anspruch  ge- 
nommen, während  Castle  die  grössere  Tochterzelle  B^-\  B''ä,  welche 
bei  Cynthia  durch  ihren  reichen  Gehalt  an  gelber  Substanz  den 
Muskelzellen  ähnlich  ist,  seinem  neuromusculären  Ring  zurechnet. 
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Fig.  309.  Zwei  Furchungsstadien  von  Cynthia  partita  iu  der  Ansicht  vom 
animalen  Pole  (ventrale  Hälfte).     (Nach  Conklin.) 

A  Stadium  32,  die  Spindeln  zur  nächstfolgenden  Theilung  sind  durch  die  Aequatorial- 
platten  gekennzeichnet.  Vgl.  Fig.  308  B  und  bezüglich  der  am  Rande  vorsehenden  Zellen 
der  dorsalen  (vegetativen)  Hälfte  Fig.  307  A. 

B  Stadium  64.  Die  Neuralplattenanlage  durch  feine  Punktirung,  die  Mesoderm- 
anlage  durch  gröbere  Punktirung  gekennzeichnet.  Bezüglich  der  am  Rande  vorsehenden 
Zellen  der  vegetativen  (dorsalen)  Platte  vgl.  Fig.  307  B. 


Die  6.  Theilung  der  Zellen  der  animalen  (ventralen)  Sphäre  liefert 
ziemlich  gleichartige  Theilproducte.  Die  Lage  der  Spindeln  ist  aus 
Fig.  309^  zu  ersehen.  In  den  4  Zellen,  welche  den  animalen  Pol 
berühren  (a^-^,  a^,  ¥-^,  6*^)  stehen  die  Spindeln  transversal.  Ebenso 
in  dem  vordersten  und  hintersten  Zellenpaare  (a*^-^,  a^,  ¥-'^,  h^  in 
Fig.  309  J.).  Nur  in  dem  zweiten  Zellenpaare,  welches  an  die  Median- 
ebene grenzt  (a^-^,  a*^),  stehen  die  Spindeln  der  Medianebene  parallel. 
In  den  3  lateral  gelagerten  Zellen  a^-\  h'^'^\  ¥-'^  und  a^,  b^,  b^ 
(Fig.   309^)   nehmen   die   Spindeln   eine   aus   der   Abbildung  zu   er- 

Die  vollzogene  6.  Theilung  und  die  Con- 
bestehenden   animalen   Hälfte  ist 
aus   J^'ig.   309  5   zu    ersehen.     Besondere    Erwähnung   verdienen    die 
6  Zellen  am  vorderen  Bande 
der   Neuralplatte   darstellen. 


sehende  schräge  Lage  ein 
figuration   der   nun   aus   32   Zellen 


welche  die  Anlage  des  vorderen  Theils 
Von   ihnen   sind   die  4  inneren  Zellen 


a 


7.9 


a 


7.9    ^7.10 


^7.10^  ^Tjo  duj^ch  Theilung  aus  a^--'  (Fig.  309^)  hervorgegangen, 
während  die  beiden  lateralen  (a^-^'^,  abl^)  einer  differeutiellen  Theilung 
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der  Zelle  a^\  a*^  entstammen,  welche  sich  in  eine  Neuralplattenzelle 
und  eine  gewöhnliche  Ectodermzelle  getheilt  hat.  Die  Anlage  der 
ganzen  Neuralplatte  besteht  nun  aus  2  bogenförmigen,  aneinander 
grenzenden  Zellreihen,  von  denen  eine  über,  die  andere  unter  dem 
Aequator  gelegen  ist.  Die  Reihe  der  animalen  Hemisphäre  (die  An- 
lage des  vorderen  Theils  der  Neuralplatte)  besteht  aus  den  eben  er- 
wähnten 6  Zellen  a'-^^,  al^,  a^-^,  aL^,  a'-^^,  a^,  während  die  Reihe 
der  vegetativen  Heinisphäre  (die  Anlage  des  hinteren  Theils  der  Neural- 
platte) aus  4  Zellen  (^"^  A'A,  Ä''-^  All  in  Fig.  309  5)  besteht  (vgl. 
auch  Fig.  312^). 

Der  Embryo  zeigt  nun  folgende  Zusammensetzung. 
Ventrale  Hemisphäre  (Fig.  309  jB): 
26  Ectodermzellen,  plasmareich, 
6  Neuralplattenzellen,  plasmareich. 
Dorsale  Hemisphäre  (Fig.  307 -B): 
10  Entodermzellen,  dotterreich, 
4  Chordazelleu,  dotterreich, 
4  Neuralplattenzellen,  plasmareich, 
6  Mesenchymzellen,  licht  gelb, 

2  vordere  Mesenchymzellen  mit  hellem  Plasma  (A'-^,  ^^), 
2  hintere  Mesenchymzellen  mit  hellem  Plasma  (B''-^,  .BL^), 
4  Muskelzellen,  tief  gelbes  Plasma, 
64  Zellen. 

Als  erste  Vorbereitung  der  nun  bald  einsetzenden  Gastrulation 
kann  es  betrachtet  werden,  dass  nun  die  Zellen  der  dorsalen  Hemi- 
sphäre sich  aneinander  drängen  und  eine  hohe  prismatische  Gestalt 
annehmen,  während  die  Ectodermzellen  flacher  und  breiter  werden 
(vgl.  Fig.  312). 

Zum  Zwecke  eines  genaueren  Verständnisses  der  Art  und  Weise, 
wie  sich  die  hier  gegebenen  Furchungsbilder  von  einander  ableiten, 
dürfte  es  dem  Leser  erwünscht  sein,  über  das  hier  zur  Verwendung 
kommende  KoFOiü'sche  System  der  Blastomerenbezeichnung 
Einiges  zu  erfahren.  Wir  haben  allerdings  schon  früher  (p.  33,  49 
u.  57)  darüber  gesprochen.  Vielleicht  können  wir  am  besten  an  unsere 
Fig.  26  (p.  50,  Furchung  von  Asplanchna)  anknüpfen.  Jede  Zelle 
erhält  zwei  Exponenten.  Der  1.  Exponent  bezeichnet  die  betreffende 
Zellgeneration,  wobei  das  Ei  als  erste  Generation  gerechnet  wird.  Die 
Zellen  des  Stadiums  4  gehören  der  dritten  Generation  an,  die  des 
Stadiums  8  der  vierten  etc.  (vgl.  Fig.  26  B  u.  Fig.  26  D  p.  50).  Dem- 
entsprechend haben  alle  Zellen  des  Stadiums  16  als  1.  Exponenten  5 
(vgl.  Fig.  306  u.  308^),  die  des  Stadiums  32  tragen  den  1.  Exponenten  6 
(vgl.  Fig.  308  B  u.  307  Ä),  die  des  Stadiums  64  den  1 .  Exponenten  7 
(Fig.  307  B  u.  309  B)  etc.  Bezüglich  des  2.  Exponenten  ist  Folgendes 
zu  bemerken.  Man  kann  von  der  Fiction  ausgehen,  dass  jeder  Embryo 
aus  Quartetten  (Kreisen  von  je  4  Zellen)  zusammengesetzt  ist,  welche 
wie  Stockwerke  über  einander  liegen.  Für  viele  Fälle,  so  besonders 
beim  Spiraltypus  trifft  das  ja  auch  thatsächlich  zu.  Der  2.  Exponent 
bezeichnet  das  Stockwerk,  in  welchem  die  betreffende  Zelle  liegt.  So 
besteht  beispielsweise  das  Stadium  8  aus  zwei  Stockwerken.  Die  Zellen 
des  ixnteren,  vegetativen  Kranzes  erhalten  den  2.  Exponenten  1,  die  des 
animalen  Kranzes  den  2.  Exponenten  2  (vgl.  Fig.  26  D,  p.  50).  Im 
Stadium    16    finden    wir    vier   solcher   übereinander   liegender    Quartette. 
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Sie  erhalten  von  unten  nach  oben  die  2.  Exponenten  1,  2,  3,  4  (vgl. 
Fig.  26  E  u.  F  p.  50).  Immer  tragen  die  4  Zellen  um  den  vegetativen 
Pol  den  2.  Exponenten  1  (so  z.  B.  in  Fig.  307^:  A^\  J^,  B^-'^,  B^ 
oder  in  Fig.  307  5:  Äbl,  Ä''-\  B^\  BIA,  vgl.  auch  Fig.  312  5).  Die 
4  Zellen  um  den  animalen  Pol  repräsentiren  das  oberste  Stockwerk. 
Sie  müssen  im  Stadium  16  den  2.  Exponenten  4  bekommen  (vgl. 
Fig.  308^:  «5.4  a,^^  55.4^  55^  o^er  in  Fig.  26  F,  p.  50:  &5.4^  ^5.4^  ^q  sich 
^5.4  bereits  weiter  getheilt  hat.  Diese  Zelle  würde  d^-"^  und  d^-^  geliefert 
haben).  Im  Stadium  32,  wo  wir  theoretisch  acht  über  einander  liegende 
Quartette  annehmen  können,  erhalten  die  4  Zellen  um  den  animalen  Pol 
den  2.  Exponenten  8  (z.  B.  in  Fig.  308  5:  a^-^,  a^,  b^-^,  b^).  Da  bei 
jeder  Theilung  die  Zahl  der  Stockwerke  oder  Quartette  verdoppelt  wird, 
so  wird  der  2.  Exponent  der  Tochterzellen  immer  ungefähr  das  Doppelte 
von  dem  2.  Exponenten  der  Mutterzelle  betragen. 

Aus  diesen  Ueberlegungen  ergeben  sich  für  die  Bezeichnung  der 
Zellen  folgende  allgemeine  Regeln :  Es  sei  die  Bezeichnung  der  Mutter- 
zelle bekannt,  welche  Bezeichnung  werden  dann  die  Tochterzellen  zu 
führen  haben?  Man  findet  den  1.  Exponenten  der  Tochterzellen,  indem 
man  den  1.  Exponenten  der  Mutterzelle  um  1  vermehrt,  denn  die  Tochter- 
zellen gehören  ja  jetzt  der  nächstfolgenden  Generation  an.  Die  obere, 
mehr  dem  animalen  Pol  genäherte  Tochterzelle  erhält  als  2.  Exponenten 
das  Doppelte  des  2.  Exponenten  der  Mutterzelle.  Die  untere  (mehr 
gegen  den  vegetativen  Pol  gelegene)  Tochterzelle  erhält  als  2.  Exponenten 
das  Doppelte  des  2.  Exponenten  der  Mutterzelle  weniger  1.  So  theilt 
sich  beispielsweise  6^  *  in  Fig.  308  Ä  in  die  beiden  Tochterzellen  b^-^  und 
66-'^  der  Fig.  308  5. 

Von  den  beiden  Tochterzellen  erhält  also  die  obere  immer  eine 
gerade  Zahl  als  2.  Exponenten,  die  untere  eine  ungerade  Zahl  (um  1 
weniger,  als  das  Doppelte  des  2.  Exponenten  der  Mutterzelle).  Wenn 
die  Theilung  rein  meridional  verläuft  (also  mit  horizontal  gelagerter 
Spindel),  in  welchem  Falle  man  keine  der  beiden  Tochterzellen  als  obere 
oder  untere  bezeichnen  kann,  so  erhält  die  dextral  ^)  gelegene  Tochter- 
zelle die  gerade  Zahl  als  2.  Exponenten,  wenn  sie  einer  Generation  von 
gerader  Zahl  angehört.  Treten  die  beiden  Tochterzellen  in  eine  Generation 
von  ungerader  Zahl  ein,  so  erhält  die  sinistral  gelegene  Tochterzelle  (bei 
meridionaler  Theilung)  den  geraden  2.  Exponenten. 

Es  sei  die  Bezeichnung  einer  Zelle  bekannt,  und  man  wünscht  die 
Bezeichnung  der  Mutterzelle  zu  finden.  In  diesem  Falle  wird  der 
1.  Exponent  um  1  vermindert,  der  2.  Exponent,  wenn  er  eine  gerade 
Zahl  ist,  wird  durch  2  dividirt.  Wenn  der  2.  Exponent  eine  ungerade 
Zahl  ist,  so  muss  man  1  hinzuaddiren  und  das  Resultat  durch  2  divi- 
diren,  z.  B.  &7.i5  i^  y^g    399  B  stammt  von  b^-^ 

Diese  Bemerkungen  dürften  genügen,  um  dem  Leser  das  Verständniss 
des  Furchungsverlaufes  nach  unseren  Abbildungen  zu  erleichtern.  Wer 
sich  eingehender  über  Kofoid's  System  der  Bezeichnungsweise  orientiren 
will,  sei  auf  Kofoid's  Schrift:  On  some  laws  of  cleavage  in  Limax, 
Proced.  Amer.  Acad.  Boston.  Vol.  29.  1894,  und  bezüglich  der  Ascidien 
auf  CoNKLiN,  The  Organization  and  cell-lineage  of  the  Ascidian  egg, 
Journ.  Acad.  Nat.    Sc.   Philadelphia  (2)  Vol.  13.  1905    p.  37,    verwiesen. 


1)    Bezüglich   der   Bedeutung    der   Ausdrücke    , .dextral"    und    „sinistral"    vgl. 
oben  p.  56. 
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Stadium  7  6.  Die  nuii  folgende  7.  Theilimg  erfolgt  in  ver- 
schiedenen Etappen.  Es  wird  zunächst  ein  Stadium  von  76,  dann 
ein  solches  von  112  Zellen  erreicht. 

Das  Stadium  76  wird  durch  Theilungen  erreicht,  welche  aus- 
schliesslich in  der  dorsalen  Hemisphäre  vor  sich  gehen,  während  die 
ventrale  Hemisphäre  auf  der  Stufe  der  Fig.  309  jB  verbleibt.  Zu- 
nächst theilen  sich  in  den  beiden  vorderen  Quadranten  (Fig.  307  B) 
der  dorsalen  Zellplatte  die  beiden  Paare  von  Neuralplattenzellen  {Ä^-^, 
Ä'-^)  1)  und  die  beiden  Paare  von  Chordazellen  {A''-\  Ä'-^).  In  den 
hinteren  Quadranten  theilen  sich  jene  beiden  Zellpaare,  welche  die 
Vordereuden  des  gelben  Halbmondes  einnehmen,  nämlich  die  Muskel- 
zelle 5^-^  und  die  Mesenchymzelle  B''-^  Fig.  307  B  jederseits.  Die 
Spindeln  stehen  in  allen  diesen  Zellen  im  Allgemeinen  dem  Aequator 
und  der  Eioberfläche  parallel;  nur  in  B^-^  (der  Mesenchymzelle)  nehmen 
sie  eine  etwas  schräge  Lage  ein.  Man  kann  sich  von  der  Lage  der 
Spindeln  eine  ungefähre  Vorstellung  machen,  wenn  man  in  Fig.  311  Ä 
die  Verbindungsstriche  zwischen  den  zusammengehörigen  Tochterzellen 
der  8.  Generation  (Ä^-,  B^-)  ins  Auge  fasst.  Die  Neuralplattenanlage 
der  dorsalen  Hemisphäre  besteht  jetzt  aus  einem  halbkreisförmigen 
Bogen  von  8  Zellen,  welche  das  Vorderende  der  vegetativen  Platte 
umsäumen  (Fig.  311  Ä,  Ä^-\  Ä^\  Ä^-'\  Ä^-^^).  Eine  ganz  ähnliche 
Lagerung  hat  der  Bogen  der  8  Chordazellen  (Ä^-^  Ä^-%  ^'^•^^  Ä»-^^). 
Die  vordere  Muskelzelle  jederseits  {B''-\  Fig.  307  B)  wird  äqual 
getheilt  und  liefert  die  hinter  einander  liegenden  Muskelzellen  B^\ 
B^^  (Fig.  311).  Die  Mesenchymzelle  B''-'^  (Fig.  307  B)  wird  inäqual  ge- 
theilt. Die  vordere,  kleinere,  etwas  nach  der  Ventralseite  verdrängte 
Tochterzelle  ^^-^ist  dotterreich  und  wurde  von  Castle  der  Chordaanlage 
(als  hintere  Chordaanlage)  zugerechnet.  Conklin  musste  ihr 
späteres  Schicksal  unentschieden  lassen,  doch  rechnet  er  sie  provisorisch 
den  Mesenchymzellen  zu.  Die  grössere  hintere  Tochterzelle  5^-5  (Fig.  311) 
ist  mehr  plasmatisch.     Aus  ihr  geht  später  Mesenchym  hervor. 

Damit  hat  der  Embryo  das  Stadium  76  erreicht,  auf  welches 
sich  unsere  Figuren  309  B  und  311  A  beziehen.  Auch  die  Seiten- 
ansicht Fig.  312  Ä  steht  ihm  sehr  nahe.  Dies  Stadium  besteht  zum 
Theil  aus  Zellen  der  7.,  zum  Theil  aus  solchen  der  8.  Generation. 
E^s  lässt  sich  in  folgende  Uebersicht  bringen: 
Ventrale  Hemisphäre  (Fig.  309  5): 

Ectoderm 7.  Generation  26  Zellen 

Neuralplatte 7.  „  6      n 

Dorsale  Hemisphäre  (Fig.  311^): 

Entoderm 7.  „  10      ii 

Chorda  8.  Generation    8  Zellen 

Neuralplatte  8.  „  8      „ 

Muskelzellen  8.  „  4     „  7.  „  2      ,, 

Mesenchymzellen  8.      __^^ 4     „  T^ ^^ 8      „ 

8.  Generation : 24  Zellen     7.  Generation: 52  Zellen 

in  Summa  76  Zellen 

1)  Da  die  Bezeichnungsweise  für  die  entsprechenden  Zellen  der  rechten  und 
linken  Körperseite  die  gleiche  ist  und  sich  nur  dadurch  unterscheidet,  dass  bei  den 
Zellen  der  rechten  Körperseite  die  Exponenten  unterstrichen  werden,  so  werden  wir 
von  nun  an  der  Einfachheit  halber  nur  die  Bezeichnung  der  linken  Körperseite  an- 
führen. Also  beispielsweise  für  die  4  Chordazellen  der  Fig.  307  B  nur  {Ä''-'',  A^-^) 
statt  {A'^-T,  ÄTjI,  AT-3,  Al^). 
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Im  Allgemeinen  ist  bezüglich  der  Configuration  dieses  Stadiums 
Folgendes  zu  bemerken :  die  ventrale,  animale  Platte,  welche  in 
früheren  Stadien  (Fig.  308  5)  kleiner  war,  als  die  dorsale  Platte, 
breitet  sich  nun  aus.  Ihre  Zellen  werden  flacher  und  beginnen  die 
vegetative  Platte,  die  nun  aus  hohen,  prismatischen  Zellen  besteht, 
zu  überwachsen  (Fig.  312).  Besonders  seitlich  schiebt  sich  ein  Fort- 
satz der  Ectodermplatte  dorsalwärts  vor  (b^-^  in  Fig.  312  J,  b^-^'^  in 
Fig.  311^). 

Die  vegetative  Platte  (Fig.  311  Ä)  besteht  aus  10  dotterreiclien 
Entodermzellen  im  Centrum  (Ä^-^,  Ä' \  B^\  B"'-^  und  A'-^),  denen 
sich  vorn  der  Halbkreis  der  Chordazellen  {A^-^,  A^-^,  A^-^^,  A^-^^)  und 
noch  weiter  nach  vorn  der  Bogen  der  hinteren  Hälfte  der  Neural- 
platte  {A^-\  A^-^,  A^-^^,  A^^^)  anschliesst.  Hinten  werden  die  Ento- 
dermzellen von  der  bogenförmigen  Mesodermanlage  umschlossen. 
Dieselbe  besteht  aus  dem  inneren  Bogen  der  Mesenchymzellen  und 
dem  äusseren,   hinten   unterbrochenen  Bogen  der  Muskelzellen.     Von 


Fig.  310.     Furchung  von  Cynthia  partita,    animale    Hälfte.     (Nach  CONKLIN.) 
A  animale  Platte   des  Stadiums  64  (vgl.  Fig.  309^),    linkerseits    die  Spindeln    für 
die  7.  Theilung  durch  die  eingezeichneten  Aequatorialplatten  gekennzeichnet. 

B  Stadium  112.  Es  finden  sich  hier  vorn  und  seitlich  am  Rande  der  Vollständig- 
keit halber  einige  Zellen  eingezeichnet,  welche  in  Wirklichkeit  bei  der  Ansicht  vom 
animalen  Pole  nicht  sichtbar  sind.  Sie  sind  mit  punktirten  Umrissen  gegeben.  Die 
Zellen   der  Neuralplatte  fein  punktirt. 


den  Mesenchymzellen  enthält  die  vorderste  A''-^  und  die  kleine  hinterste 
B'^^  nichts  von  der  Substanz  des  gelben  Halbmondes.  Sie  erscheinen 
mehr  plasmatisch.  Die  übrigen  Mesenchymzellen  enthalten  bei  Cynthia 
partita  gelbe  Substanz,  doch  nicht  in  so  dichter  Menge  wie  die  Muskel- 
zellen. Die  hintere  Zelle  B'^^  ist  an  gelber  Substanz  so  reich,  wie 
die  Muskelzellen.  Sie  wurde  in  der  That  von  Castle  seinem  neuro- 
musculären  Ringe  zugerechnet.  Conklin  hält  sie  für  eine  Mesen- 
chymzelle.  Der  Mesenchymbogen  besteht  sonach  jetzt  aus  12  Zellen 
(^' •^  B""^,  B^-\  B''\  J5^-5,  B'^%  Der  äussere  musculäre  Bogen  ent- 
hält jederseits  3  an  gelber  Substanz  besonders  reiche  Zellen  (-B^^ 
^8.7^  ^7.8)^  Castle  war  der  Ansicht,  dass  diese  Zellen  später  Muskel- 
zellen liefern  und  überdies  zur  Verlängerung  der  Neuralplattenanlage 
nach   hinten   beitragen,   daher  er  von   einem  neuromusculären  Ringe 
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spricht  und  diese  Zellen  als  Neuromuskelzellen  bezeichnet.  Es  klingt 
hier  etwas  von  der  älteren  Ansicht  Van  Beneden's  und  Julin's  an, 
wonach  eine  den  Blastoporus  rings  umsäumende  Neuralplattenanlage 
vorhanden  sein  sollte  (vgl.  Spec.  Theil,  1.  Aufl.,  p.  1274,  Fig.  741). 
CoNKLiN  konnte  sich  von  einer  derartigen  Betheiligung  der  in  Rede 
stehenden  Zellen  an  der  Bildung  des  Centralnervensystems  nicht 
überzeugen  und  betrachtet  dieselben  als  reine  Muskelbildner. 

Der  äussere  Bogen  der  Muskelzellen  (B^-^,  B^"^,  B'^-^)  schliesst 
sich  vorne  nicht  direct  an  den  Bogen  der  Neuralplatte  (J.^^^,  Ä^-'^^, 
Ä^-^,  ^8.7^  j^jj_  Y)[q  vegetative  Platte  besitzt  hier  jederseits  eine  Kerbe, 
in  welche  von  der  ectodermalen  Seite  her  die  Ectodermzellen  h^-^'^ 
hineinreichen. 

Stadium  112.  Es  theilen  sich  nun  sämmtliche  Zellen  der 
ventralen  Hemisphäre  (Fig.  310).  Die  Lage  der  Spindeln  ist  aus 
Fig.  310^  zu  ersehen.  In  den  hinteren  Quadranten  stehen  alle  Spindeln 


Fig'.  311.  Dorsalansicht  eines  Keimes  von  Cynthia  partita  im  Stadium  76 
und  112.     (Nach  Conklin.)     Vgl.  Fig.  307  i?. 

A  vegetative  Keimeshälfte  des  Stadiums  76.  Neuralplatte  fein  punktirt,  Chorda- 
platte gestrichelt,  Mesenchymzellen  gröber  gepunktet,  Muskelzellen  punktirt-gestrichelt. 
In.  Wirklichkeit  ist  das  abgebildete  Stadium  schon  im  Uebergang  zu  Stadium  112  be- 
griffen. 

B  vegetative  Platte  im  Stadium  112.  Es  sind  nur  die  Bezeichnungen  für  die 
durch  Theilung  neu  hinzugekommenen  Zellen  eingesetzt,  im  übrigen  vergleiche  man  die 
nebenstehende  Fig.  A. 


der  Medianebene  parallel,  also  antero-posterior  gerichtet,  mit  Aus- 
nahme der  3  randständigen  Zellen  6^-^°,  ¥-^,  ¥-'^^,  welche  der  Dorsal- 
platte zunächst  liegen  und  sich  zwischen  die  Muskelzellen  hinten  und 
die  Neuralplattenzellen  vorn  einschieben  (vgl.  Fig.  312^).  In  ihnen 
stehen  die  Spindeln  ungefähr  vertical.  In  den  vorderen  Quadranten 
sind  die  Spindeln  in  einer  vor  dem  animalen  Pol  gelegenen  Quer- 
reihe von  4  Zellen  (a''-^",  a'-^^)  antero-posterior  gerichtet.  In  der 
weiter  vorn  sich  anschliessenden  Querreihe  von  4  Zellen  (a'^-^^  a^-'^) 
stehen  die  Spindeln  transversal.  Sie  stehen  auch  transversal  in  dem 
noch  weiter  vorn  sich  anschliessenden  Zellenpaare  a^-^^.  In  dem 
Bogen  der  6  Neuralplattenzellen  (vorderer  Abschnitt  der  Neural- 
plattenanlage o^'3,  rt^-^,  a^->")  stehen  die  Spindeln  vertical  (dorsoventral). 
Wenn   sie   sich  theilen,    so  giebt  das   zwei   über    einander   gelegene 
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Bögen  von  Neuralplattenzellen  von  je  6  Zellen  (Fig.  310  B,  a^-^-\  a 


8.26 


a 


8.17 


a 


8.18 


a 


8.19 


a 


8.20 


').  Durch  diese  Theilungen  wird  die  animale 
(ventrale)  Keimeshälfte  auf  die  Zahl  von  64  Zellen  gebracht  (Fig.  310 -B). 
Bald  darauf  theilt  sich  in  der  dorsalen  (vegetativen)  Hemisphäre 
die  hintere  Muskelzelle  B^-^  und  die  Mesenchymzelle  B^-^.  Man  sieht 
die  Spindeln  dieser  Theilung  in  Fig.  311  ^  auf  der  rechten  Seite 
angedeutet  und  die  Theilung  in  Fig.  311  jB  vollzogen.  Es  entstehen 
die  Muskelzelleu  B^-^-\  B^^^,  die  Mesenchymzellen  B^-^'^  und  B^^"^. 
Die  Zellenzahl  des  Embryos  ist  nun  auf  112  gebracht. 
Ventrale  Hemisphäre  (Fig.  310  B) : 

Ectoderm        8.  Generation    52  Zellen 

Neuralplatte   8.  „  12       „ 

Dorsale  Hemisphäre  (Fig.  311  B): 

Endoderm 7.  Generation      10  Zellen 


Chorda  8. 

Neuralplatte  8. 
Muskelzelleri  8. 
Mesenchym     8. 


Generation 


8 
8 
8 

8 


Zellen 


6 


an. 


8.  Generation     96  Zellen,     7.  Generation      16  Zellen 

in  Summa:  112  Zellen 

Die  meisten  Zellen  des  Embryos  gehören  nun  der  8.  Generation 

In   der   7.  Generation   sind   noch   verblieben   die   10  Entoderm- 

zellen  {B'-^,  B'\  Ä'-\  Ä'\ 
Ä'-^  Fig.  311^)  und  6  Mes- 
enchymzellen, darunter  die 
beiden  vorderen  Ä^-^  und 
4  hinten  medianwärts  ge- 
legene jB^'^,  B^^.  Alle  diese 
Zellen,  mit  Ausnahme  der 
kleinen  Zelle  B"^^,  theilen 
sich  nun  sehr  bald  und 
treten  in  die  8.  Generation 
ein.  Inzwischen  haben  aber 
andere  Zellen  durch  neue 
Theilungen  Tochterzellen 
der  9.  Generation  geliefert. 


Entodermzellen  und  die 
nun    schon    auf    einem 


Fig.  312.  A  linke  Seiten- 
ansicht eines  Embryos  von  Cyn- 
thia  partita  im  Stadium  76  bis 
112.  Die  Grenze  zwischen  der 
animalen  und  der  vegetativen  He- 
misphäre schärfer  contourirt.  Neu- 
ralplatte fein  punktirt,  Mesoderm 
grob   punktirt,    Chorda  gestrichelt. 

B  Stadium  112  im  Median- 
schnitt. 

Beide  Figuren  nach  Conklin. 

Mit  dem  Stadium  112 
setzen  die  Processe  der 
Gastrulation  ein.  Die  10 
4  hinteren  Mesenchymzellen  B'^-^,  B^^  liegen 
tieferen    Niveau.     Wenn    wir    die    Fig.   312 
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betrachten,  so  sehen  wir,  class  das  Blastocöl  ein  so  enger  Spalt 
ist,  dass  von  einer  Einstülpung  der  Entodermzellen  keine  Rede 
sein  kann.  Das  Blastulastadium  der  Ascidien  ist  eine  zweischichtige 
Platte.  Wir  können  es  dem  von  Bütschli  aufgestellten  Typus  der 
P  1  a  c  u  1  a  zurechnen.  Wie  in  solchen  Fällen  immer,  z.  B.  bei 
Cucullanus  und  den  Lumbriciden,  ist  auch  hier  die  Versenkung  der 
vegetativen  (entodermalen)  Zellplatte  der  Wirksamkeit  zweier  Faktoren 
zuzuschreiben :  1)  einer  Einkrümmung  der  entodermalen  Platte  und 
2)  einer  Uebervvachsung  derselben  durch  den  Rand  des  ectodermalen 
Zellenfeldes,  welches  sich  nun  immer  mehr  ausbreitet. 

Stadium  132.  Es  theilen  sich  zunächst  die  beiden  vorderen 
Muskelzellen  an  jeder  Seite  (B^-^  B^''  in  Fig.  311.  In  Fig.  311  B 
ist  die  Lage  der  Spindeln  für  diese  Theilung  zu  ersehen).  Die 
Spindeln  stehen  ungefähr  transversal.  Es  entstehen  die  4  Muskel- 
zellen ^-'le,  59-15,  jB9»^,  5913  (Fjg_  313)^  von  denen  die  beiden  inneren 
-B^-is  und  5913  infolge  des  Gastrulätionsprocesses  bald  mehr  in  die 
Tiefe  verlagert  werden. 


Fig.  313.     Ansichten  der  Dorsalseite  zweier  Gastrulastadien  von  C y n  t h  i a  partita. 
{Nßch   CONKLIN.) 

A  Stadium  von  124  Zellen. 
B         ,,  „     180 


Gleichzeitig  theilt  sich  die  grosse  Mesenchymzelle  B^-^  (Fig.  311, 
in  Fig.  311  J5  die  Spindeln  für  diese  Theilung).  Es  entstehen  die 
Zellen  5^.0  ^nd  B^-''>  in  Fig.  313. 

Inzwischen  holen  die  Zellen  der  7.  Generation  ihre  Theilung 
nach.  Zunächst  theilt  sich  die  vorderste  Mesenchymzelle  Ä^''  (Fig.  311) 
mit  dorsoventral  gestellter  Spindel.  Es  entstehen  die  Tochterzellen 
^812  und  js.n  (vgi_  ^8.11  in  Yig.  313  A  und  314  A.  ^«^^  i^^gt  tiefer 
und  ist  verdeckt). 

Von  den  Entoderm^llen  theilt  sich  das  vordere  Paar  A'-^ 
(Fig.  3m.)  mit  transversal  gestellter  Spindel  und  liefert  A^-^,  A^-'^ 
(Fig.  313^)  und  das  hinterste  Paar  B''-^  (Fig.  311  J.)  mit  antero- 
posterior  gestellter  Spindel,  aus  welcher  Theilung  die  Zellen  B^-^, 
B^-^  (Fig.  313)  resultiren. 

Etwas  später  werden  die  4  Entodermzellen  um  den  vegetativen 
Pol  (^^-S   ß-  -     -       - 


7.1 


in  Fig.  311  A)   mit  antero-posterior  gestellter  Spindel 


Korschelt-Heider,  Lehrbuch.   Allgemeiner  Theil.  IV.  Liefg.  l.u.  2.  Aufl. 
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getheilt  (vgl.  die  Spindeln  in  Ä'-'^  in  Fig.  313  Ä).  Auch  die  seitliche 
Zelle  Ä'-''  theilt  sich  wahrscheinlich  mit  antero-posterior  gerichteter 
Spindel. 

In  Fig.  313  Ä  zeigt  die  hintere  mediane  Mesenchymzelle  B'^-^  eine 
antero-posterior  gerichtete  Spindel.  Die  Theihmg  ist  in  Fig.  313  B 
durchgeführt.     Es  sind  die  Zellen  B^'^^,  B^^  entstanden. 

Wenn  diese  Theilungen  durchgeführt  sind,  so  befinden  sich  alle 
Zellen  in  der  8.  Generation,  mit  Ausnahme  der  kleinen  hinteren 
Mesenchymzelle  B"^-^,  die  sich  überhaupt  nicht  mehr  theilt,  und  von 
8  Muskelzellen  (B^-'^  B'-^\  B^-'\  B^-'^)  und  4  Mesenchymzellen  {B^\ 
B^-^^),  welche  der  9.  Generation  angehören. 

Uebersicht  über  dies  wenig  scharf  begrenzte  Stadium: 
Ventrale  Hemisphäre  (Fig.  310 -B)t 

Ectoderm 8.  Gen.    52  Zellen 

Neuralplatte 8.     „       12      „ 

Dorsale  Hemisphäre  (Fig.  313  A)  :< 

Entoderm 8.  Gen.    20  Zellen 

Chorda 8.     „         8      „ 

Neuralplatte 8.     „         8      „ 

Muskelzellen  9.  Gen.  8  Zellen     8.     „         4      „ 

Mesenchym    9.     „      4      „         8.     „       14      „         7.  Gen.     2  Zellen 

äGen.  12  Zellen     8.  Gen.  118  Zellen     7.  Gen.      2  Zellen 

in  Summa  132  Zellen 

Stadium  218.  Zunächst  werden  die  Neuralplattenzellen  der 
dorsalen  Hemisphäre  getheilt,  und  zwar  die  medianen  etwas  früher 
als  die  lateralen  (die  Spindeln  der  medianen  in  Fig.  313  A,  die  der 
lateralen  in  Fig.  313  B).  Es  entsteht  ein  doppelter  Bogen  von  je 
8  Neuralplattenzellen  der  dorsalen  Hemisphäre  (Fig.  314  A). 

Es  theilen  sich  hierauf  in  Etappen  sämmtliche  64  Ectodermzellen. 
Durch  diese  Theilung  geht  die  Neuralplattenanlage  der  ventralen 
Hemisphäre  (vorderer  Theil  der  Neuralplatte)  in  4  hinter  einander 
liegende  Reihen  von  je  6  Zellen  über. 

Dann  werden  die  8  Chordazellen  mit  dorsoventral  gestellter 
Spindel  getheilt  (Fig.  314  B).  Die  Chordaanlage  besteht  nun  aus 
2  über  einander  liegenden  Bogen  von  je  8  Zellen,  von  denen  der 
obere,  dem  Blastoporusrand  genäherte  in  Folge  des  Vorwachsens  der 
anterodorsalen  Urmundlippe  bald  etwas  weiter  nach  hinten  rückt,  als 
der  untere. 

Es  folgen   dann   auch  noch  Theilungen  in  den  6  vorderen  Ento- 
dermzellen   A^-^,  Ä^-^  und  A^-^.     Der  Embryo   wird   auf  diese   Weise 
auf  218  Zellen  gebracht.     Dessen  Uebersicht: 
Ventrale  Hemisphäre: 

Ectoderm       9.  Gen.  104  Zellen 

Neuralplatte  9.     „      24     „ 
Dorsale  Hemisphäre: 

Entoderm       9.  Gen.    12     „         8.  Gen.  14  Zellen 

Chorda  9.     „       16     „ 

Neuralplatte  9.     „       16     „ 

Muskelzellen  9.     „         8     „         8.     „      4      „ 

Mesenchym    9.     „  ^    „         8.     „     14      „         7.  Gen.     2  Zellen 

9.  Gen.  184  Zellen     8.  Gen.  32  Zellen     7.  Gen.     2  Zellen 

in  Summa  218  Zellen 
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Die  meisten  Zellen  gehören  nun  der  9.  Generation  an.  In  der 
8.  Generation  verbleiben  noch  14  Entodermzellen,  4  Muskelzellen 
und  14  Mesenchymzellen,  während  die  hinteren  kleinen  Mesenchym- 
zellen  B^-*^  in  der  7.  Generation  verbleiben. 


Fig'.  314.     Späteres    Gastrulastadium    von    Cynthia   partita.     (Nach    CONKLix.) 
A  Dorsalansicht,   B   im  Medianschnitt.     Die  Zellen  der  seitlichen  Blastoporusränder 

durch    punktirte    Umrisse    dargestellt.       Neuralplatte    fein    punktirt,    Chorda    gestrichelt, 

Mesenchym  grob  gepunktet,  Muskelzellen  punktirt  gestrichelt. 


Weiter  hat  Conklin  die  Zellfolgen  im  Ascidienembiyo  uicht  mehr 
in  allen  Einzelheiten  verfolgt.  Aber  schon  diese  bewunderungswürdigen 
Untersuchungen  liefern  nun  ein  Bild  der  Zusammensetzung  des  Embryos, 
wie  es  in  solcher  Exactheit  nur  für 
wenige  andere  Formen  des  Thier- 
reiches  bekannt  geworden  ist. 


Fig.  315.  Ventralansicht  eines  ähn- 
lichen Stadiums,  wie  Fig.  314.  Doch  ist 
hier  das  Ectodermmosaik  weggelassen.  Man 
erblickt  sonach  den  Urdarm  in  der  Ansicht 
von  der  ventralen  Seite. 


Ueberblicken  wir  zum  Schluss 
den  Aufbau  dieses  Stadiums.  Es 
stellt  eine  Gastrula  mit  rundlichem 
Umriss  dar.  Die  Gastralhöhle  ist 
vorn  vertieft  und  geht  nach 
hinten  in  eine  von  den  Mesoderm- 

anlagen  beiderseits  begrenzte  Rinne  über.  Das  Entoderm  besteht 
vorn  aus  9  Paaren  von  Zellen.  Es  sind  dies  die  Zellen  A^-'^,  Ä^-^. 
^!..7^  ^9-8,  A^-^  ^9.4  (Fig^  315)^  welche  im  letzten  Stadium  durch 
Theilung  aus  den  Zellen  A^-\  ^8.4  ujj(j  ^8.2  (yg^^  pig_  3^3  ^^  hervor- 
gegangen sind,  ferner  die  Zellen  A^-^,  A^-^^  und  A^-^-,  die  beiden 
letzteren  im  Stadium  132  durch  Theilung  aus  A''-^  (Fig.  311)  ent- 
standen. Diese  9  Zellenpaare  liefern  gastrales  Entoderm.  Ihnen 
schliessen   sich  hinten    zu   beiden   Seiten   der  Medianebene   4  Paare 
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von  Entodermzellen  an  und  zwar  ß^\  B^-^  B^-^,  B^^  (Fig.  314  5 
und  Fig.  315),  welche  durch  Theilung  aus  B''-'  und  B'~  (Fig.  311) 
entstanden  sind.  Die  beiden  vorderen  Paare  B^^  und  B^-^  werden 
der  gastralen  Entodermanlage  hinzugezogen,  die  beiden  hinteren  B^-^ 
und  B^^  liefern  den  Entodermstrang  im  Schwänze  der  Larve.  Ihnen 
schliessen  sich  hinten  3  Paare  von  Mesenchymzellen  an,  B^-^  und  5--^° 
(aus  B^-'  hervorgegangen)  und  B^*^  (Fig.  314  und  315).  Die  übrigen 
Mesenchymzellen  liegen  zu  beiden  Seiten  der  hinteren  Entoderm- 
anlage in  7  Paaren,  nämlich  von  vorn  nach  hinten :  Ä^-'^^,  A^-'^^,  B^^, 
^9.10^  ^9-9,  jB^-1'5,  ^s-i^     In  Fig.  315   sind  von  diesen  7  Paaren  nur  5 

und  jB'*-^"^  von  B^^^  verdeckt  wird.    Die 
Paaren   grosser   Zellen,   nämlich:   B^-'^^, 


8.12 


zu  sehen,  weil  Ä^-'^'^  von  A 
Muskelanlage   besteht  aus   6 


_B9.15^ 

deckt 


^9.14 

sind 


rande, 
Zellen ; 
anläge 
Weiter 


^9.13^    ^8.15^   ßs.ie^   welche   noch   nicht  vom  Ectoderm  be- 
und  am  Rande  des  Blastoporus  (vgl.  Fig.  313)  liegen.    Die 

Chordaanlage   besteht  aus  16  Zellen, 
welche   einen   doppelten  Bogen   (eine 
Reihe  von  8  Zellen  über  der  anderen 
gelagert)  darstellen.    Sie  wird  an  der 
Oberfläche   von   der  Neuralplatte   be- 
deckt.    Letztere   besteht  aus   6   Zell- 
reihen.   Hinten,  ganz  am  Blastoporus- 
finden    sich   2    Reihen   von    8 
es  ist  dies  die  Neuralplatteu- 
der     dorsalen     Hemisphäre, 
vorn   folgen  4  Reihen  von  je 
6    Zellen :     der    Neuralplattenantheil 
der  ventralen  Keimeshälfte.    Vgl.  Fig. 
314  A,    wo   von   diesen  4  Reihen  nur 
die   2  hinteren  zu  sehen  sind.     Noch 
liegen  die  Richtungskörperchen  hinter 
der  Mitte    der    ventralen    Seite    (vgl. 
Fig.   314  B) ;    doch    werden    sie    nun 
bald  nach  vorn  verschoben. 

Ueber  die  Art  des  Verschlusses 
des  Blastoporus  giebt  Fig.  316  nach 
Seeliger  einige  Andeutung.  Wir  sehen,  dass  die  hintere  Urmundlippe 
ziemlich  stationär  bleibt  und  dass  die  Verengerung  des  Urmundes  auf  ein 
Vorwachsen  der  vorderen  und  seitlichen  Urmundlippen  zurückzuführen 
ist.  Im  Anfang  hat  der  Urmund  einen  ovalen  Umriss  (ö);  später 
wird  er  herzförmig  oder  schwach  T-förmig  {b'),  bis  schliesslich  eine 
ganz  kleine  hintere  Oeff"nung  (&")  übrig  bleibt.  Nach  Conklin  ist  bei 
Cynthia  partita  die  T-förmige  Gestalt  des  Urmundes  besonders 
ausgeprägt.  Der  Querbalken  des  T  wird  durch  Vorwachseu  der 
vorderen  Urmundlippe  geschlossen,  während  an  dem  Verschluss  des 
Stammes  auch  ein  seitliches  Heranrücken  der  lateralen  Urmundränder. 
welche  derzeit  noch  von  den  Muskelzellen  eingenommen  sind,  sich 
betheiligt  (Fig.  317).  Im  Allgemeinen  legt  Conklin  bezüglich  des 
Verschlusses  des  Blastoporus  das  Hauptgewicht  auf  das  Vorwachsen 
der  vorderen  Urmundlippe.  Wie  man  aus  Fig.  317  ersieht,  hat  hierbei 
eine  wesentliche  Gestaltveränderung  der  Neuralplatte  stattgefunden. 
Während  sie  in  dem  Stadium  der  Fig.  314  noch  den  vorderen  Rand 
des  Urmundes  hufeisenförmig  umschloss,  ist  sie  jetzt  zu  einem  lang- 
gestreckten Zellenstreifen  geworden,   der  sich  an  der  Dorsalseite  von 


Fig.  316.  Dorsalansicht  eines 
Embryos  von  Clavellina  im  Sta- 
dium des  Blastoporusverschlusses.  (Nach 
Seeligee.) 

b,  b',  b"  Gestalt  des  Blastoporus 
in  drei  aufeinander  folgenden  Stadien 
der  Entwiclilung. 
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vorn  bis  gegen  den  nun  schon  verkleinerten  Urmimd  ausdehnt. 
Wir  erkennen,  dass  er  aus  8  hintereinander  folgenden  Querreihen 
von  Zellen  besteht,  von  denen  jede  etwa  aus  6  Zellen  zusammen- 
gesetzt ist.  Wie  diese  Platte  aus  der  früheren  hufeisenförmigen  An- 
lage hervorgegangen  ist,  ist  nicht 
ganz  klar.  Doch  werden  wir  wohl 
annehmen  dürfen,  dass  die  Material- 
verschiebungen im  Bereiche  der 
Neuralplatte  sich  in  der  Weise 
vollzogen  haben,  dass  die  lateralen 
Schenkel  der  hufeisenförmigen  An- 
lage sich  in  der  Medianlinie  an- 
einander gelegt  haben.  Auf  die 
gleiche  Weise  dürfte  auch  die 
hufeisenförmige  Chordaanlage  sich 
in  einen  dorsomedian  verlaufenden 
Stab  umwandeln.  Wir  nehmen 
auch  für  die  Ascidien,  wie  für  Am- 
phioxus  eine  Vereinigung  der  an 
den  lateralen  Urmundrändern  ge- 
legenen Anlagen  durch  Concres- 
cenz  an.  Bestimmend  hierfür  sind 
vor  allem  die  Bilder,  welche 
Castle  über  die  Art  des  Urmund- 
verschlusses  gegeben  hat.  Wir  re- 
produciren   in  Fig.  318  drei  Quer- 


-n. 


nui 


Fig.  317. 


Fig.  318. 


Fig-,  317.  Späteres  Gastrulastadium  von  Cynthia  partita,  Dorsalansicht.  (Nach 
CONKLIN.) 

lim  Myoblasten,  n  Neuralplatte,  bp  Blastoporus. 

Fig:.  318.  Drei  Querschnitte  durch  ein  Gastrulastadium  von  Ciona  intestinalis. 
{Nach  Castle.) 

Ä  und  B  durch  die  Region  vor  dem  Blastoporus,  G  durch  den  Blastoporus  (man 
vergleiche  Fig.  317). 

ch  Chorda,  en  Enteroderm,  vis  Mesenchym,  n  Neuralplatte. 


schnitte  durch  ein  Gastrulastadium,  welches  ungefähr  unserer  Fig.  317 
entsprechen  dürfte.   Der  vorderste  Schnitt  Fig.  318  J.  zeigt  die  dorsale 
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^  E  ^ 

£        c      B    , 


Fi«-  319.  Ungefährer  Medianschnitt  eines 
Stadiums'mit  ^tark  verengtem  Blastoporus  von 
Ciona  intestinalis.     (Nach  Castle.^ 

Si^    Linien    A    bis    E   kennzeichnen    die 
Horizonte  der  5  Querschnitte  von  Fig.  äl^- 
^        TcLda,  en  Enteroderm,  ms  Mesenchym- 
zellen    mu  Mvoblasten,  n  Neuralplatte. 

Fi-    320.     Fünf  Querschnitte  durch  einen 

Enibryo%on    Ciona    ^  ^  *  V.^^  "  ^J  ^U  S^q" 
sprechend  den  Horizonten  A  bis  E  m  Fig.  319. 

^''"\/?'Sofdi,  en  Enteroderm,  m.  Mesenchym. 
mu  Myoblasten,  n  Neuralplatte. 

er  lässt  zwei  getrennte  Neuralplatten- 
anlagen  erkennen  und  der  hinterste 
Schnitt  Fig.  318  C  zeigt  den  noch 
offenen  Blastoporus,  an  dessen  Kan- 
dern  die  Neuralplattenanlagen  und  die 
Chordaanlagen  als  paarige  Bildungen 
zu  erkennen  sind.  Man  vergleiche 
diese  Figur  mit  unseren!  Schema  lur 
AmphioxusFig.  296:B,  p.  430 

Die    Verhältnisse     eines     etwas 
älteren   Stadiums   zeigt  Fig._  319   im 
Längsschnitt  und  Fig.  320  im  Quer- 
schnitt.    Wir     erkennen     auch    hier 
wieder,    dass    der    geölfnete   Urmund 
an   seinen   seitlichen   Lippen  Chorda- 
und    Neuralplattenanlagen    bemerken 
lässt,    während   die   weiter   vorn    tol- 
geuden  Schnitte  die  Verhältnisse  nach 
vollzogenem  Urmundschluss   dartlmn. 
An  unseren  Figg.  311,   ölö,   öl^ 
lässt  sich   die  Anlagenvertheilung  im 
A seidien -Embryo    gut    übersehen. 
Die   Uebereinstimmung   mit   den    er- 


Fig.  320. 
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schlossenen  Schemen  für  Ampliioxus  (Fig.  301  und  302,  p.  437) 
tritt  deutlich  zu  Tage.  Wir  haben  es  in  beiden  Fällen  mit  An- 
lagen zu  thun,  welche  in  Gestalt  von  unvollständigen  Ringen  den 
Blastoporus  umkreisen.  Nur  sind  bei  den  A  sei  dien  die  Unter- 
brechungsstellen dieser  Ringe  viel  ausgedehnter,  als  wir  dies  für 
Amphioxus  annahmen.  Die  Neuralplatte  und  die  Chordaplatte  ist 
hier  auf  einen  den  vorderen  Blastoporusrand  umgebenden  Halbring 
beschränkt,  während  die  hintere  Hälfte  des  Blastoporus  von  dem 
Mesodermring  umzogen  wird.  Diese  Un Vollständigkeit  der  Anlagen- 
ringe bei  den  A sei  dien  bringt  es  mit  sich,  dass  hier  bedeutende 
Materialverschiebungen  erfordert  werden,  um  die  betreffenden  An- 
lagen in  ihre  definitive  Position  zu  bringen.  So  gehört  die  Chorda- 
anlage, welche  bei  ihrem  ersten  Auftreten  die  vordere  Blastoporus- 
lippe  halbkreisförmig  umsäumt,  später  der  hinteren  Hälfte  des  Embryos 
an,  indem  sie  als  eine  Stab-  oder  walzenförmige  Anlage  später  immer 
mehr  in  die  Schwanzregion  der  jungen  Larve  verlagert  wird.  Eine 
bedeutende  Streckung  muss  die  Neuralplatte  durchmachen ,  welche 
Anfangs  der  Region  der  vorderen  Urmundlippe  angehört  und  zum 
Schluss  von  vorn  bis  in  das  hinterste  Schwanzende  der  Larve  reicht. 
Vielleicht  haben  wir  aber  auch  schon  in  den  früheren  Stadien  den 
beiden  Anlagen  eine  weiter  nach  hinten  reichende  Ausdehnung  zu- 
zuschreiben, als  dies  Conklin  annimmt.  Es  sei  hier  darauf  auf- 
merksam gemacht,  dass  Castle,  wie  wir  bereits  erwähnten,  die  Zelle 
_gs.6  (pjg_  311)  noch  der  Chordaanlage  (als  hintere  Chordaanlagen) 
zurechnet.  Dass  die  Chordaanlage  weiter  nach  hinten  reicht,  als  dies 
Conklin  annahm,  dafür  scheint  auch  ein  Experiment  von  Driesch 
zu  sprechen.  Er  durchschnitt  „ Bechergas trulae''  von  Clavellina 
quer  und  erhielt  sowohl  aus  der  vorderen  als  auch  aus  der  hinteren 
Hälfte  vollständige  kleine  „Appendicularien",  denen  nur  Organe 
niederer  Bedeutung  (Otolith,  Augenfleck)  eventuell  fehlten.  Jedenfalls 
hat  das  hintere  Theilstück  auch  eine  Chorda  erzeugt.  In  ähnlicher 
Weise  werden  wir  vielleicht  auch  dem  neuralen  Halbring  eine  weiter 
nach  hinten  sich  erstreckende  Ausdehnung  zuschreiben  dürfen,  als 
dies  Conklin  annahm.  Hat  doch  Castle  in  Anlehnung  an  Van  Be- 
neden und  JuLiN  einen  vollständigen  neuralen  resp.  neuromusculären 
Ring  angenommen. 

Nicht  unbeträchtliche  Veränderungen  vollziehen  sich  auch  an  dem 
mesodermalen  Halbring.  Die  Muskelzellen  werden,  nachdem  sie  eine 
vorübergehende  senkrechte  Aufrichtung,  welche  Conklin  auf  den 
Druck  der  vorwachsenden  vorderen  Urmundlippe  zurückführt,  erfahren 
haben,  zu  beiden  Seiten  der  Chorda  als  dreireihige,  längsverlaufende 
Muskelstreifen  der  Schwanzregion  (Fig.  321  B  ms')  angeordnet.  Die 
meisten  Mesenchymzellen  (ms)  kommen  an  das  vordere  Ende  dieser 
Muskelstreifen ;  nur  einige  wenige  verbleiben  am  hintersten  Ende  und 
gelangen  unter  das  Hinterende  der  Chordaanlage  in  der  Schwanzspitze. 

Es  sei  auch  erwähnt,  dass  die  Abtrennung  des  Mesoderms  von 
dem  Entoderm  (aus  welchem  der  Darm  und  der  Entodermstrang  des 
Schwanzes  hervorgeht)  sich  hier  durch  einfache  Zellverschiebung  voll- 
zieht. Von  einer  Abfaltung  des  Mesoderms  ist  ebensowenig  etwas 
wahrzunehmen,  als  von  einer  Ausbildung  von  Ursegmenten.  Es  er- 
weist sich  die  Ascidienentwicklung  in  dieser  Hinsicht  wohl  als  secundär 
vereinfacht.  Zwar  glaubten  Van  Beneden  und  Jülin  Spuren  einer 
Abfaltung  (die  Ausbildung  paariger  Cölomsäcke,  vgl.  Speciellen  Tlieil, 
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1.  Aufl.,  p.  1279  und  Fig.  746,  747,  748)  an  Clavellina  beobachtet 
zu  haben.  Doch  haben  diese  Angaben  von  Seiten  anderer  Autoren 
(Davidoff,  Willey,  Seeliger)  keine  Bestätigung  erfahren. 

Wir  schliessen  hiermit  unsere  Darstellung  der  Keimblätterbildung 
der  A seidien.  Die  Art,  wie  sich  aus  der  Gastrula  die  junge,  appen- 
dicularienähnliche  Larve  herausgestaltet  und  die  Veränderungen,  welche 


-UV 


j   'ins 


^-ms' 


Fig.  321.    Stadium  der  beginnenden  Sonderung  von  Rumpf-  und  Schwanzabschnitt 

bei  Clavellina  Rissoana.     (Nach  Van  Beneden  und  Jülin.) 

A  Mediansehnitt,  B  Seitenansicht. 

ch  Chorda,  d  Urdarmhöhle,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  en'  subchordaler  Entoderm- 
strang,  ms  vorderer  kleinzelliger  Abschnitt  der  Mesodermstreifen  =  Mesenchymanlage, 
ms'  hinterer  grosszelliger  Abschnitt  der  Mesodermstreifen  ^  Myoblasten,  np  Neuroporus, 
nr  Neuralrohr. 


die  einzelnen  Anlagen  hierbei  erleiden,  konnten  hier  nur  flüchtig  ge- 
streift werden.  Ausführlicheres  hierüber  findet  der  Leser  im  Speciellen 
Theil  dieses  Werkes  (1.  Aufl.,  p.  1275  u.  ff'.),  sowie  in  cler  Dar- 
stellung Seeliger's  (Ascidienentwicklung  in  Bronn's  Classen  und 
Ordnungen,  Bd.  III,  Supplement.  Tuuicata,  p.  732  u.  ff".). 
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Litteratur. 

Die  älteren  auf  Keimblätterbildung  bezüglichen  Arbeiten  finden  sich  bei  den 
einzelnen  Kapiteln  des  8pec.  Theiles  1.  Auflage  angeführt.  Ein  grosser  Theil  der 
einschlägigen  Litteratur  ist  auch  oben  in  dem  Litteraturverzeichniss  zum  Capitel 
Furchung  (p.  154  u.  ff.)  angegeben.  Hier  sollen  nur  jene  Arbeiten  angeführt 
werden,  welche  an  den  beiden  erwähnten  Orten  nicht  zu  finden  sind. 

Im  Text  werden  die  Arbeiten  durch  die  beigefügte  Jahreszahl  gekennzeichnet. 
Wenn  bloss  die  einfache  Jahreszahl  angegeben  ist,  so  handelt  es  sich  um  eine 
Litteraturangabe  aus  dem  hier  folgenden  Verzeichniss.  Bei  Litteraturnach weisen, 
die  im  Speciellen  Theil  zu  suchen  sind,  wird  der  betreffenden  Jahreszahl  ein 
S  vorgesetzt;  wenn  sie  im  Litteraturverzeichniss  des  Capitels  Furch ung  enthalten 
sind,  so  steht  vor  der  Jahreszahl  ein  F. 
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Vgl.  oben  das  Capitel  „Furchung",  p.  159,  ferner: 
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—  Die  DreMmg  des  Keimstreifens  und  die  Stellung  des  Dorsalorgans  bei  Gammarus 
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la  3IeUtta  palmata.     Bull.  Soc.  Natural.  3Ioscou  (2)  T.  5.  1891. 


Limulus. 
Vgl.  oben  das  Capitel  „Furchung"  p.  161. 
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Pantopoda  und  Tardigrada. 
Vgl.  oben  im  Capitel  „Furchung"  p.  162. 
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Cracovie.  1905. 

—  Ueber  leberartige  3Iitteldarmdrüsen  und  ihre  embryonale  Entwicklung  bei  Donacia 
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Amphineura. 
Vgl.  oben  im  Capitel  „Furchung"  p.  164. 
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Vol.  14.  1900. 
Sohotta,  J".     Beobachtungen  über  den   Gastrulationsvorgang  bei  Amphioxus.    Verh.  Phys. 
med.   Ges.   Würzburg.  N.  F.  31.  Bd.  1897. 
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Ungesehleehtliehe  Fortpflanzung 
und  Regeneration. 


IX.  Capitel. 

Ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 


Die  verschiedenen  Formen  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung. 

Bei  den  Thieren  unterscheidet  man  wie  bei  den  Pflanzen  eine 
ungeschlechtliche  von  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung.  Die  sowohl 
den  Protozoen  wie  den  Metazoen  zukommende  geschlechtliche  Fort- 
pflanzung ist  dadurch  gekennzeichnet,  dass  bei  ihr  im  Allgemeinen 
zwei  Individuen  der  betreff'enden  Tierart  an  der  Erzeugung  des  neuen  Or- 
ganismus betheiligt  sind,  weshalb  man  sie  als  Amphigonie  bezeichnet 
hat.  Hermaphroditen  oder  solche  Thiere,  bei  denen  Parthenogenese 
vorkommt,  können  allerdings  von  dieser  Regel  eine  Ausnahme  machen, 
so  dass  für  diese  Formen  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  die  Be- 
zeichnung Amphigonie  nicht  mehr  recht  zutriff't. 

Für  die  geschlechtliche  Fortpflanzung  der  Metazoen  ist  es  charakte- 
ristisch, dass  bei  ihr  einzelne  Zellen  (Propagations-,  Geschlechts-,  Keim- 
zellen) vom  Körper  abgegeben  werden,  welche  nach  Vereinigung  (Be- 
fruchtung, rein  geschlechtliche  Fortpflanzung)  oder  ohne  solche  (Partheno- 
genese) die  Grundlage  des  neuen  Organismus  bilden.  Im  Hinblick  auf 
diese  Abgabe  einzelner  Keimzellen  liesse  sich  die  geschlechtliche  Fort- 
pflanzung als  „Cytogonie"  (cytogene  Fortpflanzung,  M.  Hartmann, 
1904)  den  anderen  Vermehrungsformen  der  Metazoen  (ihrer  „vegetativen 
Propagation"  R.  Heetwig  ,  1899)  gegenüberstellen ,  wenn  nicht  die 
Schwierigkeit  bestände,  dass  auch  bei  Metazoen  immer  wieder  von  Pro- 
pagationszellen  die  Rede  ist,  welche  nicht  eigentliche  „Keimzellen",  d.  h. 
„Geschlechtszellen",  sondern  ähnlich  den  Sporen  der  Pflanzen  als  nicht 
geschlechtliche  Fortpflanzungszellen  aufzufassen  sind.  Vor  den  Geschlechts- 
zellen sind  sie  durch  das  Fehlen  der  Reifungstheilungen  (also  besonders 
auch  der  Richtungskörperbildung)  ausgezeichnet.  Derartige  Fortpflanzungs- 
zellen hat  man  den  Dicyemiden  zugeschrieben  und  in  ihrem  Vorhandensein 
ein  ursprüngliches,  noch  mehr  zu  den  Protozoen  hinneigendes  Verhalten 
dieser    „Mesozoen"    finden    wollen    (R.   Hertwig,    M.    Hartmann).      Trifft 
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diese  Auffassung  für  die  Dicyemiden  zu,  so  ließe  sich  auch  für  die  Ent- 
stehung der  neuen  Generationen  in  den  Sporocysten  und  Redien  der  Trema- 
toden  an  solche  „ungeschlechtliche  Keimzellen"  denken,  wenn  nicht  die 
neueren  Untersuchungen  (von  Reuss,  Rossbach,  Gary  1909)  doch  immer 
wieder  mehr  für  eine  parthenogenetische  Entwicklung  dieser  Keimzellen 
sprächen. 

Die  nicht-geschlechtlichen  Fortpflanzungszellen  wären  als  A  g  a  m  o  - 
cyten  (Agameten)  von  den  Geschlechtszellen  (Gamocyten,  Ga- 
meten) zu  unterscheiden.  Hartmann  spricht  also  von  einer  Agamo- 
cytogonie  (Agamogonie)  gegenüber  der  Gamocytogonie  (Gamo- 
gonie).  Inwiefern  diese  Unterscheidung  berechtigt  ist  und  jene  Einzel- 
zellen wirklich  als  „ungeschlechtliche  Keimzellen"  und  nicht  doch  als 
modificirte  Geschlechtszellen  anzusehen  sind,  soll  hier  nicht  weiter  discutirt 
werden.  Da  es  sich  jedoch  im  ersteren  Fall  um  eine  besondere  Form 
der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  handeln  würde,  so  wird  darauf  (am 
Schluss  dieses  Capitels)  noch  zurück  zu  kommen  sein. 

Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  geht  stets  von  nur  einem 
Individuum  aus,  daher  die  Bezeichnung  als  Monogoiiie.  An  diesem 
Individuum  kann  sie  nicht  selten  zunächst  unter  der  Form  eines 
Wachsthumsvorgangs  erscheinen,  wodurch  die  Auffassung  der  Fort- 
pflanzung als  „ein  Wachsthum  über  das  individuelle  Maass  hinaus" 
(C.  E.  V.  Bär)  besonders  verständlich  wird.  Daraus  geht  schon  her- 
vor, dass  der  Ausgangspunkt  für  die  Entwicklung  des  neuen  Orga- 
nismus bei  der  ungeschlechtlichen  und  geschlechtlichen  Fortpflanzung 
ein  recht  verschiedener  ist,  auf  welches  für  die  ganze  Auffassung 
der  Vorgänge  sehr  wichtige  Verhalten  noch  zurückzukommen  sein  wird. 

Obwohl  dieses  Buch  vorwiegend  denjenigen  Entwicklungsvor- 
gängen gewidmet  ist,  welche  nach  geschlechtlicher  Fortpflanzung  am 
Ei  und  Embryo  auftreten,  so  mussten  bei  Behandlung  der  einzelnen 
Abtheilungen  des  Thierreichs  doch  wiederholt  auch  solche  Entwick- 
lungserscheinungen besprochen  werden,  die  in  Folge  von  ungeschlecht- 
licher Fortpflanzung  eintreten.  Die  Nothwendigkeit  hierzu  ergiebt  sich 
schon  daraus,  dass  bei  gewissen  Thierformen,  z.  B.  bei  den  Siphono- 
phoren,  manchen  Bryozoen  und  Tunicaten  der  Uebergang  zur  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  bereits  in  sehr  frühen  Stadien  stattfindet 
und  deren  Besprechung  somit  von  der  Embryonal-  oder  Larvenent- 
wicklung kaum  zu  trennen  ist.  Wieder  bei  anderen  Thieren,  wie  bei 
den  Hydro-  und  Scyphomedusen,  ist  ein  Verständniss  der  Entwicklungs- 
vorgänge der  betreftenden  Arten  ohne  die  Kenntniss  ihrer  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  kaum  zu  gewinnen,  es  braucht  nur  an  das  Ver- 
hältniss  zwischen  Polyp  und  Meduse  erinnert  zu  werden.  Deshalb 
wurden  bei  den  genannten,  wie  bei  anderen  Thierformen,  ganz  be- 
sonders aber  bei  den  Cölenteraten  und  Tunicaten,  die  Entwicklungs- 
vorgänge nach  ungeschlechtlicher  Fortpflanzung  bereits  im  Speciellen 
Theil  dieses  Lehrbuchs  herangezogen;  aber  abgesehen  davon,  dass 
der  Stand  unserer  Kenntnisse  seitdem  manche  Veränderung  er- 
fahren hat,  konnten  diese  Vorgänge  dort  nicht  im  Zusammenhang 
und  zum  grossen  Theil  nur  ganz  nebenbei  behandelt  werden.  Es 
erscheint  aber  von  grosser  Wichtigkeit,  zu  zeigen,  wie  sich  die  Ent- 
wicklungsvorgänge zur  Ausbildung  eines  Organismus  dann  vollziehen, 
wenn  sie  von  einer  ganz  anderen  Grundlage,  d.  h.  nicht  vom  Ei,, 
sondern  von  einer  mehr-  oder  vielzelligen  Anlage  ausgehen. 


IX.  Capitel,     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung.  473 

Die  verbreitetsteu  Formen  der  ungeschlechtlichea  Fortpflanzung 
sind  die  T  h  e  i  1  u  n  g  und  K  n  o  s  p  n  n  g.  Die  erstere  ist  dadurch  ge- 
kennzeichnet, dass  bei  ihr  der  Körper  in  annähernd  gleich  grosse 
Theilstticke  zerlegt  wird,  an  denen  also  die  der  betreffenden  Körper- 
hälfte entsprechenden  Organe  bereits  vorhanden  und  die  Neubildungen 
nicht  so  beträchtlich  sind.  Bei  der  Knospung  hingegen  ist  es  nur 
eine  verhältnissmässig  kleine  und  zumeist  \Yenig  zellenreiche  Partie  des 
Körpers,  die  sich  zur  Bildung  des  neuen  Individuums  von  ihm  ab- 
löst, ohne  dass  sein  eigener  Bestand  dadurch  Avesentlich  beeinflusst 
würde  und  erhebliche  Veränderungen  sich  an  ihm  vollzögen,  während 
solche  in  hohem  Maasse  an  der  noch  ganz  unentwickelten  Knospe 
stattfinden  müssen. 

Bei  der  Theilung  haben  wir  zu  unterscheiden,  ob  sie  ohne  be- 
sondere Vorbereitung  am  Körper  erfolgt,  wie  es  bei  der  queren 
Durchschnürung  des  anscheinend  kaum  irgendwie  veränderten  Körpers 
einiger  Hydroidpolypen,  Dendrocölen,  Turbellarien  und  Anneliden  der 
Fall  ist,  oder  ob  durch  besondere  Vorrichtungen  eine  Theilungszone 
gebildet  wird,  in  welcher  dann  die  Durchschnürung  vor  sich  geht,  wie 
es  in  ausgeprägtem  Maasse  bei  den  rhabdocölen  Turbellarien  und  ver- 
schiedenen Anneliden  zu  beobachten  ist.  Das  erstere  Verhalten  wird 
man  mit  F.  v.  Wagner  am  besten  als  „  Architomie  ",  das  letztere 
dagegen  als  „Paratomie"  bezeichnen. 

Von  dem  durch  äussere  Einflüsse  hervorgerufenen  Zerfall  des 
Körpers  in  Theilstücke,  welche  sich  unter  Umständen,  wie  z.  B.  bei 
manchen  Limicolen,  Oligochäten  und  Asteriden  zu  vollständigen  In- 
dividuen ergänzen,  ein  Vorgang,  der  also  zu  einer  Vermehrung  der 
Individuenzahl  führt  und  somit  auch  als  Fortpflanzung  erscheint 
(Augmentation  v.  Kennel,  Autotomie),  soll  hier  nur  ver- 
gleichsweise die  Rede  sein,  da  diese  Vorgänge  engere  Beziehung  zu 
den  Regenerationserscheinungen  haben  und  besser  in  jenem  Zusammen- 
hang behandelt  werden. 

Sowohl  Theilung  (Quer-  und  Längstheilung)  wie  Knospung  können 
zu  einer  vollständigen  Trennung  der  beiden  durch  diesen  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzungsact  entstandenen  Individuen  führen,  die  somit 
eine  völlige  Unabhängigkeit  erlangen,  jedoch  braucht  dies,  zumal  bei 
der  Knospung,  nicht  immer  der  Fall  zu  sein,  sondern  die  durch 
Theilung  oder  Knospung  aus  einander  hervorgegangenen  Individuen 
können  lange  Zeit  oder  dauernd  mit  einander  verbunden  bleiben,  wie 
dies  bei  Poriferen,  Cölenteraten,  Bryozoen  und  Tunicaten  eine  häufige 
Erscheinung  ist  und  auch  bei  Anneliden  vorkommt.  Die  UDgeschlecht- 
liche  Fortpflanzung  führt  dann  zur  Bildung  von  Kolonien,  und 
es  bleibt  nicht  aus,  dass  in  diesen  eine  Arbeitst h eil ung  zwischen 
den  einzelnen  Individuen  erfolgt  und  in  Verbindung  damit  ein  Poly- 
morphismus eintritt,  wie  er  bei  den  Hydromedusen,  Brj^ozoen, 
Dolioliden  und  in  besonders  ausgeprägter  Weise  bei  den  Siphono- 
phoren  beobachtet  wird.  Vor  allem  bildet  sich  ein  Unterschied 
zwischen  den  auf  ungeschlechtlichem  und  geschlechtlichem  Wege  sich 
fortpflanzenden  Individuen  heraus.  Indem  die  ersteren  die  ihnen 
früher  zukommende  Fähigkeit  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  ver- 
lieren und  sich  ausserdem  in  der  Gestalt  von  den  Geschlechtsthieren 
unterscheiden,  welche  letzteren  in  Folge  der  ihnen  vor  allen  Dingen 
obliegenden    Function    der   Erzeugung    und    Verbreitung    der    Nach- 
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kommenschaft  eine  abweichende  Organisation  erhalten,  kommt  es  zur 
Ausbildung  eines  Generationswechsels  (Metagenesis). 

Nicht  immer  sind  es  die  ausgebildeten  Thiere,  welche  sich  durch 
Theilung  und  Knospung  fortpflanzen,  sondern  diese  Vorgänge  voll- 
ziehen sich  unter  Umständen  an  den  Larven  oder  sogar  an  den  Em- 
bryonen, wie  dies  zwar  nicht  häufig,  aber  immerhin  doch  in  einer 
ziemlichen  Verbreitung  (bei  Cölenteraten,  Bryozoen  und  Tunicaten) 
vorkommt.  Dieser  Ursprungsweise  als  larvale  oder  embryonale 
Knospung  undTheilung  entsprechend,  stehen  auch  die  erzeugten 
Sprösslinge  auf  einer  niederen  Entwickelungsstufe,  was  jedoch,  abge- 
sehen von  den  frühen  Knospenstadien,  auch  bei  den  von  ausgebildeten 
Thieren  hervorgebrachten  Sprösslingen  ausnahmsweise  der  Fall  sein 
kann,  indem  diese  als  Planula-ähnliche  Larven  (Hydroiden)  oder  als 
solche  von  walzenförmiger  Gestalt  und  sehr  niederem  Ausbildungs- 
zustand (Dolioliden)  zur  Ablösung  vom  Mutterthier  gelangen. 

Findet  die  Production  unvollkommen  ausgebildeter 
und  so  zur  Isolirung  vom  Mutterkörper  kommenden 
Sprösslinge  in  dessen  Inneren  statt,  so  gelangt  man  zu  den  Ver- 
hältnissen, wie  sie  bei  den  Spongien  vermuthet  wurden  (vgl.  p.  483  ff.) 
und  wohl  auch  in  deren  Gemmulae  verwirklicht  sind.  Ihnen  wird 
man  vorläufig  auch  die  Statoblasten  der  Bryozoen  an  die  Seite 
zu  stellen  haben.  Man  hat  bei  diesen  eigenartigen  Fortpflanzungs- 
körpern, wie  bei  gewissen  Dauerknospen  und  in  einigen  Fällen  bei 
Cölenteraten  (Medusen,  Anthozoen)  von  einer  inneren  Knospung 
gesprochen,  wobei  freilich  von  eingehenderen  Untersuchungen  dieser 
Verhältnisse  noch  weitere  Aufklärung  erwartet  werden  muss. 

Aehnlich  wie  im  Innern  kann  es  auch  äusserlich  am  Körper  zur 
Sonderung  und  zum  Selbstständigwerden  kleinerer  Körperpartien 
kommen,  wie  dies  von  den  Dauerknospen  mancher  Hydroiden, 
Scyphomedusen  und  Bryozoen,  sowie  von  den  Brutknospen  der 
Poriferen  bekannt  ist.  Ferner  vermögen  sich  kleine  Theilstücke  des 
Körpers  direct  von  ihm  abzulösen,  um  vollständige  neue  Individuen 
aus  sich  hervorgehen  zu  lassen,  welche  Vorgänge  als  Frustulation, 
Fragmentation  und  Laceration  bei  Hydromedusen  und  Antho- 
zoen beobachtet  werden.  Sie  dürften  auf  Theilungs-  und  Knospungs- 
vorgänge  zurückzuführen  und  durch  Kleinerwerden  der  Theilstücke 
oder  frühe  Abtrennung  von  Knospenanlagen  zu  erklären  sein.  Die 
Sonderung  kann  direct  vom  Körper  oder  nach  vorheriger  Bildung 
von  Ausläufern  (Stolonen)  erfolgen,  wie  auch  die  Knospung  selbst 
häufig  mit  Stolonenbildung  verbunden  ist  (Hydro-  und  Scypho- 
zoen,  Bryozoen,  Tunicaten). 

Wie  schon  aus  dem  vorstehenden  Ueberblick  zu  ersehen  ist,  sind 
die  Erscheinungen  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  recht  ver- 
schiedenartiger Natur,  und  es  braucht  kaum  erwähnt  zu  werden,  dass 
sie  sich  je  nach  der  Organisation  der  betreffenden  Thierformen  unter 
einem  ganz  verschiedenen  Bilde  vollziehen,  weshalb  sich  eine  über- 
sichtliche Darstellung  nur  durch  getrennte  Behandlung  der  einzelnen 
Gruppen  ermöglichen  lässt. 
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I.  Poriferen. 

Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  ist  bei  den  Poriferen  sehr 
verbreitet  und  spielt  bei  den  meisten  von  ihnen  eine  wichtige  Rolle, 
da  sie  durch  die  Koloniebildung  das  weitere  Wachsthuni  und  die  Aus- 
breitung des  Schwammes  ermöglicht.  Man  hat  sie  als  Theilung, 
Knospung,  Brutknospenbildung,  sowie  als  Bildung  von  Dauerknospen 
und  Gemmulae  unterschieden,  w^elche  letzteren  Vorgänge  sich  im 
Innern  des  Schwammkörpers  vollziehen,  w^ährend  die  anderen  sehr 
bald  auch  äusserlich  hervortreten.  Die  neu  entstandenen  Individuen 
bleiben  mit  einander  vereinigt,  wobei  es  durch  häufige  Wiederholung 
des  Vorganges  (Theilung,  Knospung)  zur  Bildung  mehr  oder  weniger 
umfangreicher  Stöcke  kommt,  oder  aber  sie  werden  von  einander  ge- 
trennt und  liefern  dann  selbstständige  Schwammindividuen,  was  bei 
der  sogenannten  Brutknospen-,  Dauerknospen-  und  Gemmulabildung 
der  Fall  ist. 

Im  Bau  der  Spongien  mit  der  mangelnden  oder  geringen  Unter- 
scheidung bestimmter  Körperregionen  liegt  es  begründet,  dass  man 
bei  ihnen  von  einer  Sonderung  einzelner  Körperpartien  sprach,  die 
zu  deren  Individualisirung  und  somit  zur  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung (durch  Theilung  oder  Knospung)  führte.  Inwiefern  dies 
bei  der  Knospung  berechtigt  ist  und  ob  die  als  Knospen  entstandenen 
Individuen  nicht  vielmehr  aus  primitiven  Anlagen  hervorgingen,  wird 
im  Nachfolgenden  zu  untersuchen  sein.  Jedenfalls  ist  es  sowohl  hin- 
sichtlich der  Entstehung,  wie  auch  beim  ausgebildeten  Schwamm 
schwierig,  die  Individuen  auseinander  zu  halten  so  dass  die  Annahme 
einer  Sonderung  und  Individualisirung  einzelner  Körperpartien  bei 
den  Poriferen  leichter  als  bei  anderen  Thierformen  gemacht  werden 
konnte. 

1.  Theilung  und  Enospung. 

Für  die  Beobachtung  der  zur  Stockbildung  führenden  Theilungs- 
und  Knospungsvorgänge  sind  die  Kalkschwämme  besonders  geeignete 
Objecte;  so  sieht  man  an  den  jungen,  schlauchförmigen  Individuen 
von  Leucosolenia  und  anderen  seitliche,  mit  einem  Osculum  ver- 
sehene Sprosse  auftreten,  die  sich  als  Individuen  documentiren  und 
zusammen  mit  dem  Hauptindividuum,  von  dem  sie  sich  schliesslich 
kaum  mehr  unterscheiden,  eine  kleine  Colonie  bilden  (Fig.  322).  Es  wird 
angegeben,  dass  dabei  eine  Längstheilung  in  Betracht  käme,  und  in  der 
That  findet  man  bei  den  Kalkschwämmen  Stadien  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung,  bei  denen  es  fast  scheint,  als  ob  vom  Oscular- 
ende  her  eine  Spaltung  erfolgt  wäre,  ähnlich  etwa  derjenigen,  wie 
wir  sie  bei  der  Längstheilung  von  Hydra  kennen  lernen  werden. 
Dass  die  in  Fig.  322  C,  G,  H  und  K  abgebildeten  Stadien  derartig 
aufzufassen  sind,  soll  damit  nicht  gesagt  werden,  da  für  sie  ebenso- 
wohl und  vielleicht  noch  mehr  die  Entstehung  auf  dem  Wege  der 
Knospung  in  Frage  kommt. 

Andererseits  sieht  man  häufig  junge  Schwammindividuen,  die  einen 
ansehnlichen  Längsspalt  aufweisen,  von  dem  man  annehmen  könnte,  dass 
er  die  Zertheilung  in  zwei  Individuen  einleitet  (Fig.  322  B).  In  umfang- 
reicheren, besonders  breiteren  Individuen,  die  aber  auch  nur  ein  einziges 
Osculum    besitzen,    können    mehrere    solcher  Längsspalte   neben    einander 
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auftreten.  Dass  es  sich  dabei  um  eine  Concrescenz  früher  aus  einander 
hervorgegangener  und  noch  durch  das  gemeinsame  Fussstück  verbundene 
Individuen  handelt,  ist  nicht  besonders  wahrscheinlich,  wenigstens  ist 
nicht  anzunehmen,  dass  es  zu  einer  so  raschen  Verschmelzung  der  Os- 
cularenden  bei  Getrenntbleiben  der  mittleren  Partien  käme  (Fig.  322  B). 
Von  einer  Concrescenz  zweier  neben  einander  festgewachsener  Individuen 


Fig-.  322.  Einzelindividuen  {A,  B),  Knospungs-  oder  Tlieilungszustände  an  Einzel- 
individuen oder  kleinen,  aus  2  bis  3  Individuen  bestehenden  Stöckchen  (C—K),  kleine, 
aus  wenigen  oder  bereits  mehr  Individuen  bestehende  Stöckehen  von  Leucosolenia 
blanca,  die  Nadeln  sind  weggelassen  (nach  Originalpräparaten  von  Material  aus  Neapel). 

kann  nach  Lage  der  Dinge  noch  weniger  die  Rede  sein,  also  musste  es 
es  sich  doch  wohl  um  Theilungerscheiuungen  handeln,  die  gewiss  einer 
genaueren  Prüfung  werth  wären. 

Das  Verhalten  der  Einzelindividuen  oder  kleiner  Kalkschwamm- 
stöckchen,   an  denen  neue,   wenig  umfangreiche  Individuen  auftreten, 
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die  allmählich  die  Grösse  der  übrigen  gewinnen  (Fig.  322  C—M), 
lässt  darauf  schliessen,  dass  es  sich  dabei  um  Knospuugserscheinungen 
handelt.  Indem  immer  neue  Individuen  auftreten,  kommt  es  zur 
Bildung  jener  Stöckchen  (Fig.  322  L  und  M),  die  durch  fortschreitende 
Verzweigung  und  auch  Verschmelzung  von  Aesten  die  für  die  einzelnen 
Arten  characteristische  Gestalt  annehmen. 

Ganz  abgesehen  davon,  ob  die  neuen  Individuen  durch  Theilung 
oder  Knospung  entstehen,  wie  es  im  Ganzen  wahrscheinlicher  ist,  scheinen 
sie  sich  auch  von  einander  ablösen  zu  können.  Jedenfalls  findet  man 
kleine  Gruppen,  deren  Individuen  an  der  Basis  nur  lose  zusammen  hängen 
(Fig.  S22  H,J),  so  dass  es  den  Eindruck  erweckt,  als  ob  sich  hier  eine 
Knospe  von  dem  Mutterthier  abzuspalten  im  Begriff  steht,  nachdem  sie 
zu  dessen  Grösse  und  Gestalt  herangewachsen  ist.  Freilich  ist  in  solchen 
Fällen  die  Möglichkeit  nicht  auszuschliessen,  dass  es  sich  um  Individuen 
handelt,  die  aus  dicht  neben  einander  aufgewachsenen  Individuen  her- 
vorgingen. 

Bei  der  vorher  als  Knospung  bezeichneten  Form  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  ist  anzunehmen,  dass  die  neuen  Individuen  aus 
kleinen  Komplexen  des  Schwammkörpers  hervorgehen  und  knospen- 
förmige  Erhebungen  bilden,  die  dann  ganz  allmählich  heranwachsen. 
Inwiefern  in  jenen  Knospen  die  Schwammstructur  von  Anfang  an  vor- 
handen ist,  so  dass  sie  dadurch  als  ein  Theil  des  fertigen  Schwammes 
erscheinen,  oder  ob  die  Knospen  aus  einer  mehr  indifferenten  Anlage 
hervorgehen,  die  erst  allmählich  ihre  Differenzirung  erlangt,  müssten 
besonders  darauf  gerichtete  Untersuchungen  lehren. 

Bei  den  genannten  und  anderen  Kalkschwämmen  sind  die  ein- 
zelnen Individuen  der  Colonie  schon  äusserlich  zu  erkennen  und 
deutlich  ausgeprägt,  wie  das  unter  Umständen  auch  bei  anderen 
Schwämmen,  z.  B.  dem  Hexactiuelliden  Sym- 
pagella  nux,  der  Fall  ist,  bei  welchem  die 
einzelnen  Individuen  der  Colonie  kelchartig 
wie  an  einem  Stiel  ansitzen  (Fig.  323).  Bei 
vielen  Schwämmen  jedoch,  es  sei  nur  an  die 
klumpigen  oder  krustenbildenden  Stöcke  der 
'Kiesel-  und  Hornschwämme  erinnert,  lassen 
sich  die  einzelnen  Individuen  der  Colonie 
kaum  noch  von  einander  unterscheiden  und 
sind  schliesslich  nur  aus  der  Zahl  der  Oscula 
zu  erkennen,  wenigstens  ist  man  geneigt,  im 
Hinblick  auf  das  Vorhandensein  nur  eines 
Osculums  beim  Schwammindividuum  dieses 
Criterium  in  entsprechender  Weise  zu  ver- 
wenden. Ganz  verlässlich  scheint  dies  frei- 
lich nicht  zu  sein,  da  gelegentlich  aus  einer 
Larve  ein  mit  zwei  Oscula  versehener  junger 
Schwamm  hervorgehen  kann  (Belage,  1892, 
p.  400),  wenn  man  darin  nicht  einen  Fall  sehr 
früh  eintretender  Knospung  sehen  will.  Jeden- 
falls liegt  bei  jenen  massigen  Schwämmen  die  mehrfach  ausgesprochene 
Vermutung  nahe,  dass  neue  Individuen  durch  blosse,  aber  auch  noch 
ziemlich  unvollständige  Sonderung  kleinerer  Complexe  des  Schwamm- 
körpers  zu  Stande   kämen.     Ebensowohl  könnte  aber  auch  in  diesen 


Fig.  323.  Verzweigtes 
Exemplar  von  S  y  m  j)  a  - 
gella  nux,  die  Seiten- 
zweige verletzt.  (Nach  F.  E. 
Schulze,  1887.) 
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Vierter  Abschnitt. 


Fällen  die  Bildung  neuer  Individuen  von  indifferenten  knospenartigen 
Anlagen  ausgehen.  Dies  zu  entscheiden,  stösst  jedoch  bei  der  wenig 
distincten  BeschaiTenheit  des  Schwammkörpers  und  zumal  bei  solchen 
umfangreichen  Krusten  auf  ziemliche  Schwierigkeiten.  Ferner  wird 
die  Beurtheilung  der  Individuenzahl  derartiger  Schwämme  noch  durch 
die  Möglichkeit  des  Zusammenwachsens  und  Verschmelzens  mehrerer 
Individuen  erschwert,  wovon  weiter  unten  noch  die  Rede  sein  soll 
(vgl.  p.  492). 

Bisher  handelte  es  sich  um  Theile  des  Spongienkörpers,  die  sich 
auf  irgend  eine  Weise  von  ihm  sondern,  um  aber  dann  als  mehr  oder 
weniger  selbstständige  Individuen  mit  ihm  in  Verbindung  zu  bleiben, 
jedoch  können  solche  abgesonderte  Partien  auch  zur  Loslösung  gelangen 
und  zu  einem  vollständigen  Schwammindividuum  auswachsen  oder  auch 
zur  Entstehung  einer  neuen  Colonie  Veranlassung  geben. 


Fig.  324.  Leucosolenia  botryoides.  A  Ein  Zweig  mit  einer  Anzahl  jüngerer 
und  weiter  entwickelter  Knospen  (a — ■/),  £  eine  frei  gewordene  Knospe,  C  eine  solche, 
die  sich  auf  einen  Algenfaden  festsetzte.     (Nach  G.  Vasseue,  1879/80.) 

Ein  schon  vor  längerer  Zeit  von  Vasseur  beschriebener  besonders 
instructiver  Fall  dieser  Art  betrifft  einen  der  einfach  gebauten  Kalk- 
schwämme (Leucosolenia  botryoides).  Bei  ihm  bilden  sich 
nach  der  von  Vasseur  gegebenen  Darstellung,  ganz  ähnlich  wie  bei 
der  Knospung  dieser  Schwämme,  Anfangs  kurze,  später  lang  keulen- 
förmig werdende  Auswüchse  (Fig.  324),  die  dadurch  ausgezeichnet 
sind,  dass  ihre  langen  Nadeln  nicht  gegen  das  distale  Ende  hin, 
sondern  von  ihm  abgewendet  sind,  also  anscheinend  eine  von  den 
Nadeln  des  Hauptkörpers  abweichende  Richtung  haben,  da  sich  an 
ihm  die  Nadeln  gegen  das  Osculum  hin  wenden  (Fig.  324).  Die 
keulenförmigen  Schläuche  sollen  sich  nun  vom  Schwammkörper  ab- 
schnüren und  nicht  mit  dem  proximalen  Ende  festsetzen,   wie  zu  er- 
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warten  wäre,  wenn  es  sich  um  losgelöste  eigentliche  Knospen  handelte, 
sondern  ihre  Fixirung  soll  mit  dem  breiten  distalen  Ende  (entsprechend 
der  Nadelrichtung)  erfolgen,  während  an  dem  proximalen  Ende,  an 
welchem  die  Abschnürung  vor  sich  ging,  die  Oscular Öffnung  zur  Aus- 
bildung gelangt,  bezw,  erhalten  bleibt. 

Diese  Darstellung  enthält  manches  Dunkle,  besonders  hinsichtlich 
des  Baues  der  knospenartig  erscheinenden  Ausstülpungen,  sowie  in  Be- 
zug auf  die  Art  ihrer  Festsetzung.  In  ersterer  Beziehung  erscheinen  sie 
mehr  als  nach  hinten  (d.  h.  unten)  gerichtete  Fortsätze  des  Schwamm- 
körpers, womit  die  Art  ihrer  Fixation  übereinstimmen  würde.  Aber  eine 
derartige  Entstehung  und  Orientirung  einer  Knospe  am  Hauptkörper 
muss  als  recht  ungewöhnlich  bezeichnet  werden;  jedenfalls  stimmt  sie 
nicht  mit  der  Stellung  der  sonst  am  Spongienkörper  auftretenden  Knospen 
überein,  und  dieses  Verhalten  bedarf  jedenfalls  einer  genaueren  Prüfung. 
An  der  Thatsache,  dass  sich  bei  Leucosolenia  Theile  des  Körpers 
in  Form  von  Knospen  ablösen  und  somit  Schwammindividuen  liefern, 
braucht  man  insofern  nicht  zu  zweifeln,  als  ähnliches  auch  bei  anderen 
Schwämmen  vorkommt. 

2,  Brutknospenbildung. 

Wenn  sich  die  von  Vasseur  bei  Leucosolenia  gemachte  Be- 
obachtung als  richtig  erweist,  so  wäre  damit  ein  Uebergang  zu  jener 
Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  gegeben ,  die  man  als 
Bildung  von  Brutknospen  zu  bezeichnen  pflegt.  Obwohl  diese  Be- 
nennung vielleicht  insofern  nicht  besonders  glücklich  gewählt  ist,  als 
es  sich  um  einen  echten  Knospungsprocess  handelt,  erscheint  sie 
dennoch  für  eine  Reihe  dieser  Vorgänge  gegenüber  der  schon  be- 
sprochenen Form  der  Knospung  recht  bezeichnend  und  soll  deshalb 
hier  beibehalten  werden.  Sah  man  dort  die  neu  entstandenen  In- 
dividuen mit  den  älteren  vereinigt  bleiben  oder  sich  in  einem  Zustand 
ablösen,  in  welchem  sie  dem  ausgebildeten  Schwamm  in  Gestalt  und 
Structur  schon  im  Wesentlichen  gleichen,  so  gehen  die  Brutknospen 
von  einem  mehr  indifferenten  Zustand  aus  und  lassen  den  weiteren 
Ausbau  unter  Umständen  selbst  dann  noch  nicht  erkennen,  wenn  sie 
sich  vom  Schwammkörper  bereits  deutlich  gesondert  haben.  Am 
besten  bekannt  und  wiederholt  beobachtet  ist  diese  Erscheinung  bei 
Tethya,  sowie  bei  einigen  anderen  Kieselschwämmen,  Tetilla, 
Rinalda,  Suberites  (0.  Schmidt,  Dezsö,  Mereschkowsky, 
Selenka,  Sollas,  V.  Lendenfeld,  Topsent,  Maas  u.  A.). 

Die  Knospung  der  genannten  Schwämme  und  besonders  von 
Tethya  erfolgt  auf  die  Weise,  dass  an  der  Oberfläche  buckei- 
förmige Erhebungen  auftreten,  die  später  immer  höher  werden,  keulen- 
förmige Gestalt  annehmen,  sich  dann  abrunden  und  dadurch  sich  vom 
Schwammkörper  abheben,  wobei  die  Verbindungsstelle  zu  einem  Stiel 
wird,  der  sich  zu  einem  dünnen  Faden  ausziehen  kann  (Fig.  325  u. 
326).  An  den  Knospen  selbst  können  auf  entsprechende  Weise  eben- 
falls wieder  Knospen  entstehen,  die  dann  jenen  auf  Stielen  aufsitzen 
(Fig.  326).  Die  Zahl  dieser  Knospen  kann  eine  recht  beträchtliche 
sein,  wie  die  in  Fig.  325  abgebildete  Tethya  zeigt.  Schliesslich 
lösen  sich  die  Knospen  von  der  Oberfläche  des  Schwammes  ab,  und, 
frei  geworden,  setzen  sie  sich  an  geeigneten  Stellen  fest,  um  hier 
einen  jungen  Schwamm  zu  liefern. 
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Bei   diesem  Vorgang  musste  ganz  besonders  das  Verhältniss  der 
Brutknospeu    zum   Hauptkörper    interessiren   und   schon   die    älteren 


Fig.  325.     Tethya  maza  mit  zahlreichen  jüngeren   und  älteren  Knospen.    (Nach 
Selenka,  1879.) 

Beobachter  warfen   die  Frage  auf,   ob   es  sich  um  eine  blosse  Sonde- 
rung  und   Ablösung  von  Theileu   des  Schwammkörpers   handle   oder 

ob  die  Knospen  aus  einem  in- 
differenten Material,  vielleicht 
aus  wenigen  oder  gar  nur 
aus  einer  Zelle  hervorgingen 
(Dezsö).  Nach  der  neueren, 
von  0.  Maas  gegebenen  Dar- 
stellung, die  auf  einer  einge- 
henden histologischen  Unter- 
suchung beruht,  gehen  die 
Brutknospen  von  Tethya  in 
der  That  aus  einer  Anhäufung 
indifferenter   Zellen    (Archäo- 

Fig'.    326.     Knospenbildung   bei 

Tethya.  (Nach  Mekeschkowsky, 
1873/80). 

A  Kleinerer  Schwamm  mit  einer 
Anzahl  von  Knospen,  B  eine  dem 
mütterliclien  Schwamm  mit  langem 
Stiel  aufsitzende  Knospe,  die  mehrere 
gestielte  Knospen  erzeugt  hat,  C  ge- 
stielte Knospe,  an  deren  Stiel  eine 
zweite  Knospe  sitzt ,  die  möglicher 
Weise  im  Begriff  steht,  sich  zu  theilen. 

«yten)  hervor,  die  aus  dem  Innern  des  Schwammes  stammen  und,  activ 
wandernd   mehr  nach  der  Oberfläche  zu  einen  Anfangs  wenig  zellen- 
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reichen,  später  durch  Theilimgeu  sich  vergrössernden  Zellencomplex 
bilden.  In  ihm  beginnt  dann  die  Difterenzirung  der  Zellen,  und  sie 
schreitet  weiter  fort,  wenn  durch  Vorwölben  nach  aussen  die  Knospe 
deutlicher  wird ;  verschiedene  Zellenformen  lassen  sich  unterscheiden, 
Nadeln  werden  abgeschieden,  aber  die  Knospe  bleibt  zunächst 
solid  und  ist  dies  auch  noch  beim  Ablösen,  Dann  erst  erfolgt  die 
Schichtenbildung,  die  Sonderung  in  Mark  und  Rinde,  das  Auftreten 
von  Hohlräumen,  Geisseikammer  u.  s.  f.,  so  daß  der  Schwamm  also  erst 
nach  der  Ablösung  und  Festsetzung  seiner  Ausbildung  entgegengeht. 

Der  Vergleich  dieser  Vorgänge  mit  der  Embryonalentwicklung  liegt 
nahe  und  ist  auch  gezogen  worden.  Insofern  es  sich  um  amöboide  Zellen 
des  Schwammkörpers  handelt,  welche  der  Knospe  ihren  Ursprung  geben 
sollen,  drängt  sich  der  Vergleich  mit  der  Eibildung  auf,  nur  daß  die  bei 
ihr  verwendeten  Zellen  als  Nährmaterial  von  der  (einen)  Eizelle  aufge- 
braucht werden  und  die  Entwicklung  eben  nur  von  dieser  einen  Zelle 
ausgeht.  In  der  Anordnung  der  Schichten,  der  gastralen  Geisselzellen- 
schicht  und  der  sie  umgebenden  dermalen  (Skeletteile,  contractile  Ele- 
mente etc.  führenden)  Lage,  findet  Maas  eine  auffallende  Uebereinstimmung 
mit  dem  betreffenden  ontogenetischen,  der  endgültigen  Schichtenbildung 
des  Schwammes  vorausgehenden  Vorgang.  Ebenso  sollen  die  in  den 
beiden  Schichten  auftretenden  Diff erenzirungen ,  d.  h.  die  Entstehung 
der  Hohlräume,  Geisseikammern  etc.  bei  der  Knospenentwicklung  in  un- 
gefähr entsprechender  Weise  wie  bei  der  Embryonalentwicklung  ver- 
laufen. Wenn  gewisse  Unterschiede  vorhanden  sind,  wie  das  späte  Auf- 
treten der  Geisselzellen  und  die  frühe  Entwicklung  der  Skeletteile 
bei  der  Knospe  gegenüber  dem  umgekehrten  Verhalten  in  der  Larve, 
ferner  hinsichtlich  der  bei  der  Larve  stattfindenden  und  in  der  Knospe 
fehlenden  Umkrempelung  der  beiden  Schichten,  so  wird  dies  von  Maas 
als  eine  Eigenart  und  eine  Abänderung  aufgefasst,  welche  die  Knospen- 
entwicklung erfahren  hat. 

Brutknospenbildung  kommt  auch  bei  anderen  Schwämmen  vor, 
so  beschrieb  v.  Lendenfeld  (1907)  einen  Tetractineliiden,  Thenea 
pendula,  welchem  eine  bereits  recht  umfangreiche  Knospe  an  einem 
langen  Stiel  aufsitzt.  Aeussere  Knospen  können  auch  von  Süss- 
wasserschwämmen  hervorgebracht  werden,  so  von  der  in  Indien  be- 
obachteten Spongilla  prolifera.  Nach  der  von  Annandale  ge- 
gebenen, im  Original  uns  leider  nicht  zugänglichen  Darstellung  werden 
diese  Knospen  unter  der  Oberfläche  angelegt,  und  zwar  als  Ver- 
dickungen der  Zellstränge,  welche  die  primären,  auch  nach  aussen 
vorspringenden  Spiculazüge  begleiten  (Bericht  von  0.  Maas).  Die 
Knospenanlage  enthält  bereits  die  hauptsächlichsten  Bestandteile  des 
ausgebildeten  Schwammes;  sie  wandert  an  dem  Skelettzug  entlang, 
wobei  sie  an  Umfang  zunimmt  und  die  Dermalmembran  des  Mutter- 
schwammes  vor  sich  hertreibt.  So  gelangt  die  Knospe  an  die  Ober- 
fläche des  Schwammes  und  wird  zu  einer  äusseren  Hervorragung, 
ohne  dass  eine  Ruptur  der  Dermalmembran  dabei  stattfindet.  Schliess- 
lich löst  sich  die  Knospe  vom  Schwämme  ab;  sie  besitzt  zahlreiche 
Poren,  entbehrt  aber  noch  des  Osculums,  welches  in  Folge  des  An- 
dranges des  durch  die  Poren  aufgenommenen  Wassers  gebildet  wird, 
wenn  die  Knospe  noch  im  Wasser  frei  schwimmt  oder  sich  nach  ihrer 
Abflachuug  auf  einer  Unterlage  festsetzt,  um  dadurch  zum  jungen 
Schwamm  zu  werden. 


^g2  Vierter  Abschnitt. 

Im  äusseren  Bild  ganz  ähnlich  wie  bei  Tethya  stellt  sich  die 
Brutknospenbildung  eines  Hexactinelliden .  Lophocalyx  philip- 
piensis,  dar,  indem  sich  die  Knospen  ebenfalls  buckeiförmig  vor- 
wölben, allmählich  höher  w-erden  und  als  gestielte  Anhänge  am 
Schwammkörper  festsitzen,  bis  sie  sich  loslösen  oder  nur  noch  durch 
die  langen  Nadelschöpfe  am  Hauptkörper  anhängen  (Fig.  327).  Inner- 
lich liegen  aber  die  Verhältnisse  insofern  etwas  anders,  als  schon  die 
birnförmigeu  Knospen  den  ganzen  Bau  des  Hexactiuellidenkörpers 
mit  Hautschicht,  Geisseikammern,  Parenchym  und  den  verschiedenen 
Nadelformen  aufweisen  (F.  E.  Schulze).  Die  älteren,  aber  noch  mit 
dem  Mutterschw^amm  in  Berührung  stehenden  Knospen  besitzen  be- 
reits das  Osculum  und  geben  sich  somit  als  fertige  junge  Schwämme 
zu  erkennen. 


Fig-.  327.  Lophocalyx  philippiensis  mit  jüngeren  und  älteren  Knospen  (o» 
und  b),  welche  letzteren  zum  Theil  schon  abgeschnürt  sind  imd  nur  noch  durch  die  Nadeln 
mit  dem  Mutterthier  in  Verbindung  stehen  (nach  F.  E.  Schulze,   1887). 

Wenn  sich  dies  anders  verhält  wie  bei  Tethya,  so  dürfte  es  wohl 
weit  eher  darauf  zurückzuführen  sein,  dass  die  Knospen  von  Lopho- 
calyx (noch  in  Verbindung  mit  dem  Mutterthier)  eine  schnellere  Ent- 
wicklung durchmachen,  als  dass  eine  Sonderung  schon  differenzirter  Theile 
des  Schwammkörpers  zur  Bildung  von  Knospen  erfolgte.  Das  ist  jeden- 
falls aus  dem  Verhalten  eines  anderen,  ebenfalls  von  F.  E.  Schulze 
(1899)  beschriebenen  Hexactinelliden,  Rhabdocalyptus  mirabilis, 
zu  entnehmen,  an  dessen  Oberfläche,  zum  Theil  noch  mit  ihr  in  Ver- 
bindung, zum  Theil  aber  völlig  davon  abgelöst  und  nur  noch  an  den 
Nadeln  haftend,  eine  Menge  kleiner,  stecknadelkopfgrosser  rundlicher 
Gebilde  vorhanden  ist,  eben  die  Brutknospen.  Obwohl  die  Structur  dieser 
Knospen  nicht  genau  festgestellt  werden  konnte,  deutet  die  Beschaffen- 
heit ihrer  Skeletteile  auf  eine  bereits  weiter  vorgeschrittene  Entwicklung 
hin,  so  dass  sie  sich  in  dieser  Beziehung  möglicher  Weise  ähnlich  wie 
bei  Lophocalyx  verhalten.    Eür  ihr  Zustandekommen  konnte  nun  von 
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Schulze  festgestellt  werden,  dass  die  Knospen  (allem  Anschein  nach  in 
ähnlicher  Weise  wie  bei  Tethya)  aus  dichteren  Zellanhäufungen  hervor- 
gehen, welche  im  äussersten  Theil  des  Parenchyms  unter  der  Hautschicht 
liegen.  Indem  sie  an  Umfang  zunehmen,  drängen  sie  die  Hautschicht 
über  die  Oberfläche  vor  und  werden  zu  den  hügelförmigen,  später  keulen- 
förmigen Knospen,  die  sich  schliesslich  ablösen.  Daraus  ist  zu  schliessen, 
dass  die  Bildung  dieser  Brutknospen  bei  den  verschiedenen  Poriferen  sich 
wohl  in  einer  ziemlich  übereinstimmenden  Weise  vollziehen  dürfte. 

Es  mag  sein,  dass  die  ebenfalls  von  F.  E.  Schulze  beschriebene 
Brutknospenbildung  von  Oscar ella  lobularis  im  Grunde  auf 
ähnliche  Vorgänge  zurückzuführen  ist.  Sie  besteht  darin,  dass 
papillenartige  Erhebungen  des  Schwammes,  in  die  sich  dessen  Hohl- 
raum fortsetzt  und  deren  Structur  mit  derjenigen  der  Schwamm- 
wandung übereinstimmt,  also  auch  Geisseikammern  enthält,  an  der 
Basis  eingeschnürt  werden  und  sich  als  kugelförmige,  etwas  aufge- 
blähte Gebilde  von  der  Schwammoberfläche  ablösen.  Diese  alle  Ge- 
webe des  Schwammkörpers  enthaltenden  Blasen  schweben  Tage  lang 
frei  im  Wasser,  um  sich  gelegentlich  festzusetzen  und  sich  in  eine 
flache  0  scar ella- Kruste  zurück  zu  verwandeln.  Hier  löst  sich  also 
ebenfalls  ein  bereits  diff'erenzirter  Theil  vom  Schwammkörper  ab;  jedoch 
liegt  die  Vermuthung  nahe,  dass  auch  in  diesem  Falle  ähnliche  Ent- 
wicklungsvorgänge, wie  die  vorher  beschriebenen,  vorausgegangen  sein 
möchten.  Es  wäre  recht  wünschenswerth,  darüber  Genaueres  zu  er- 
fahren. 

3.  Dauerknospen  und  Gemmnlae. 

Die  äusserlich  am  Schwamm  auftretenden  Knospen  können,  wie 
vorher  gezeigt  wurde,  aus  einer  im  Innern  des  Körpers  vorbereiteten 
Anlage  entstehen.  Schon  aus  diesem  Grunde  erscheint  es  naheliegend, 
dass  die  Fähigkeit  zur  Ausbildung  innerer  Fortpflanzungskörper  vor- 
handen ist,  welche  den  Brutknospen  in  der  Anlage  ähnlich  sind.  So- 
weit der  Stand  unserer  Kenntnisse  von  diesen  schwierig  zu  unter- 
suchenden Verhältnissen  reicht,  kommt  bei  einer  Anzahl  von  Spongien 
die  Bildung  solcher  innerer  Fortpflanzungskörper  vor,  und  sie  dürfte 
ausserdem  noch  weiter  verbreitet  sein,  als  dies  bis  jetzt  bekannt  ist. 
Es  handelt  sich  dabei  um  Complexe  von  Parenchymzellen,  die  von 
einer  besonderen  Hülle  umgeben  sind  oder  denen  eine  solche  fehlt. 
Im  letzteren  Falle  ist  die  Beurtheilung  dieser  Gebilde  einigermaassen 
unsicher,  da  die  morphologischen  Verhältnisse  des  Schwammkörpers 
es  ungemein  erschweren,  ihre  Entstehungs weise  festzustellen.  Es  be- 
stehen daher  Zweifel,  ob  man  es  mit  einer  modificirten  Form  der 
geschlechtlichen  Fortpflanzung,  d.  h.  mit  Eiern,  zu  thun  hat,  welche  in 
Furchung  und  Embryonalentwicklung,  bezw.  in  die  Ausbildung  der 
Larvenform  übergegangen  sind,  oder  ob  es  sich  um  „innere  Brut- 
knospen" handelt.  Dass  in  manchen  dieser  Fälle  thatsächlich  die 
letztere  Auffassung  das  Richtige  triff't,  kann  übrigens  kaum  zweifel- 
haft sein. 

Bei  verschiedenen  Hexactinelliden  werden  im  Parenchym  kugel- 
runde oder  eiförmige,  gegen  die  Umgebung  scharf  abgegrenzte  Ge- 
bilde gefunden,  die  aus  einer  grossen  Masse,  an  der  Peripherie  regel- 
mässiger angeordneten  Zellen  bestehen  (Fig.  328^  und  B)  und  als 
Fortpflanzungskörper  gedeutet  werden  (Ijima,  F.  E.  Schulze).   Nach 
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der  Darstellung,  welche  Ijima  von  ihnen  giebt,  und  der  sich  auch 
F.  E.  Schulze  auschliesst,  ist  es  recht  wahrscheinlich,  dass  sie  durch 
Anhäufung  von  Archäocyten  zu  Stande  kommen.  Solche  „archaeo- 
cyte-congeries"  (Ijima)  oder  Sorite,  wie  sie  F.  E.  Schulze 
nennt,  wurden  z.  B.  von  Leucopsacus,  Euryplegma,  Polio- 
pogon,  Euplectella  beschrieben  (Fig.  328  Ä  und  B),  dürften  aber 
nach  Schulze's  Angaben  überhaupt  bei  den  Hexactinelliden  ziemlich 
verbreitet  sein.  Während  die  Sorite  Anfangs  aus  ziemlich  gleichartigen 
Zellen  bestehen,  erfolgt  späterhin  eine  Differenzirung,  indem  dotter- 
Massen   zumal  in    den   inneren   Zellen   auftreten  (Fig.  328  5). 

Bei  der  weiteren  Ausbil- 
dung der  Sorite  erfährt  die 
Zellmasse  in  ihren  einzel- 
nen Regionen  gewisse  Um- 
wandlungen ;  Lücken  und 
grössere  Hohlräume,  sowie 
Nadeln  treten  auf  (Fig.  328  C 
und  D),  kurz  es  scheint  sich 
der  Uebergang  der  Sorite 
in  den  Zustand  junger 
Schwämme  vorzubereiten 
(Ijima). 


Fig".  328.     Sorite  von  Hexacti- 
nelliden,   A    von    Euryplegma 
au ri ciliare,     5    von    Euplec- 
'.■"^  tella    aspergillum ,    C  und  D 

V    .    '    .  '  "  von  Leucopsacus  orthodocus. 

(Nach   F.  E.  Schulze,    1904  und 
' '    -  -  Ijima,  1903.) 

In  A  mit  dem  umgebenden  Ge- 
,       .  webe,    in  B  ist  nur  ein  Stück  des 

"^i'  •   '""  Soriten  gezeichnet. 


Im  Parenchym  des 
Schwammkörpers  verstreut 
können  bei  den  Hexacti- 
nelliden rundliche  Körper 
in  Menge  auftreten,  welche 
nach  den  von  Ijima  (1901, 
p.  186)  an  Staurocalyp- 
tus  glaber  gemachten  Be- 
obachtungen mit  den  vorerwähnten  Knospenanlagen  von  Rhabdocalyptus 
mirabilis  übereinstimmen  und  wie  diese  Brutknospen  liefern  sollen. 
Wenn  sich  dies  so  verhält,  würde  nach  der  Lage  dieser  Gebilde  (im 
gesamten  Parenchym)  die  Auffassung  der  Sorite  als  ungeschlechtliche. 
Fortpflanzungskörper  an  Wahrscheinlichkeit  gewinnen. 

Gewiss  ist  auch  daran  zu  denken,  dass  die  Sorite  auf  geschlecht- 
lichem Wege  erzeugt,  d.  h.  aus  Eiern  hervorgegangen  sein  könnten  und 
die  Unsicherheit  wird  dadurch  erhöht,  dass  man  von  der  geschlecht- 
lichen Fortpflanzung  und  Larvenentwicklung  der  Hexactinelliden  so  wenig 
weiss,  aber  die  früheren  Stadien  der  Soritenbildung  sprechen  doch  im 
im    Ganzen    gegen    ihre    Entwicklung    aus    Eizellen.     Ungefähr    dieselbe 
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Schwierigkeit  besteht  bezüglich  der  sogenannten  „Gemmulalarven",  welche 
H.  V.  Wilson  von  einigen  Monactinelliden  beschrieb  (1894,   1902). 

Bei  E  s  p  e  r  e  11  a  und  T  e  d  a  n  i  a  sollen  nach  Wilson 's  Darstellung 
gruppenweise  „Mesodermzellen"  (Archäocyten)  zusammentreten,  um 
nach  reichlicher  Vermehrung  und  Abgrenzung  gegen  die  Umgebung 
runde  oder  ovale  Gebilde  zu  liefern,  die  nunmehr  aus  zahlreichen 
gleichartigen  Zellen  bestehen  und  den  vorerwähnten  Soriten  der 
Hexactinelliden  sehr  ähnlich  sind.  Nachdem  an  ihnen,  ebenfalls  in 
gewisser  Uebereinstimmung  mit  den  letzteren,  eine  dilferente  Aus- 
bildung der  Regionen  und  damit  eine  Verschiedenheit  der  beiden  Pole 
hervorgetreten  ist,  entstehen  daraus  Larven,  die  in  Gestalt,  Structur 
und  Bewimperung  mit  den  auf  geschlechtlichem  Wege  erzeugten 
Larven  anderer  Schwämme  die  grösste  Aehnlichkeit  zeigen. 

Wenn  diese  Portpflanzungskörper  der  Monactinelliden  den  Gemmulae 
entsprächen,  sollte  man  erwarten,  aus  diesen  direct  junge  Schwämme  her- 
vorgehen zu  sehen.  Dass  dies  nicht  geschieht,  sondern  sich  erst  Schwärm- 
larven daraus  entwickeln,  erscheint  etwas  bedenklich,  und  so  zögerte 
denn  auch  0.  Maas  (1894  und  1896)  nicht,  diese  Gemmulalarven  W^ilson's, 
deren  vollständige  Uebereinstimmung  mit  anderen  Monactinellidenlarven  er 
hervorhob,  auf  eine  wirkliche,  nur  unrichtig  gedeutete  Embryonalentwick- 
lung zurückzuführen,  zumal  von  Wilson  selbst,  wie  von  anderen  Autoren 
bei  ganz  nahe  verwandten  Formen  Eier  und  Turchungsstadien  aufgefunden 
wurden,  die  zur  Ausbildung  ganz  entsprechender  Larvenformen  führten. 
Bezüglich  des  Zusammentretens  von  Zellen  zur  Bildung  der  Fortpflan- 
zungskörper  weist  Maas  darauf  hin,  dass  ein  solches  auch  bei  der  Ei- 
bildung  erfolgt,  indem  der  Eizelle  eine  Anzahl  von  Nährzellen  zugeführt 
wird  und  es  sich  somit  um  ähnliche  Vorgänge  auch  bei  den  betreffenden 
Monactinelliden  handeln  könne. 

Obwohl  diese  Auffassung  viel  für  sich  hat,  will  es  doch  nicht  so 
unbedingt  sicher  erscheinen,  dass  es  sich  bei  den  von  Wilson  beob- 
achteten Vorgängen  um  eine  echte  Embryonalentwicklung  handelt.  Aus- 
gezeichnete Kenner  der  Spongien,  wie  E.  E.  Schulze  und  auch  Ijima, 
vergleichen  die  Sorite  der  Hexactinelliden  jedenfalls  mit  den  „Gemmula- 
larven", bezw.  mit  ihren  frühen  Stadien.  Vielleicht  würde  das  insofern 
nicht  viel  beweisen,  als  das  Schicksal  der  Sorite  selbst  recht  zweifelhaft 
ist  und  ihre  Beziehungen  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  ganz  dunkel 
sind,  aber  die  starken  Grössendifferenzen  der  im  selben  Schwamm  liegen- 
den Sorite  sprechen  doch  sehr  gegen  ihre  Erzeugung  auf  geschlechtlichem 
Wege.  Aehnlich  verhalten  sich  aiach,  abgesehen  von  den  verschiedenen 
Entwicklungszuständen,  die  „Gemmulalarven",  indem  die  zu  ihrer  Ent- 
stehung beitragenden  Zellen  der  Zahl  nach  sehr  verschieden  sind  oder 
auch  mehrere  solcher  Zellgruppen  (nach  Wilson's  Darstellung)  mit 
einander  verschmelzen  können,  wodurch  sich  schon  von  vornherein  ein 
verschiedener  Umfang  ergiebt. 

Die  Fähigkeit  der  Spongien,  in  ihrem  Innern  Fortpflanzungskörper 
zu  erzeugen,  wird  in  sehr  lehrreicher  Weise  durch  Versuche  und 
Beobachtungen  erläutert,  welche  H.  V.  Wilson  an  verschiedenen 
Schwämmen  anstellte.  Bei  Stylotella,  einer  Monactinellide,  und 
anderen  marinen  Spongien  (Micro  ciona  und  anderen)  bemerkte 
Wilson,  wenn  sie  sich  (in  Aquarien)  unter  ungünstigen  Verhältnissen 
befanden,  dass  der  Weichkörper  gewisse  Umbildungen  durchmacht, 
die  in   einer  Art  Reduction    seiner    Bestandtheile    (Osculum,    Poren, 
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Canäle,  Geisseikammern  etc.)  besteht  und  der  von  Weltner  bei  den 
Spongillen  beschriebenen  Winterphase  ähnelt.  In  Verbindung  damit 
kann  es  im  Schwammkörper  zur  Sonderung  grösserer  oder  kleinerer 
Gewebscomplexe  kommen,  welche,  unter  geeignete  Lebensverhältnisse 
gebracht,  die  einzelnen  Bestandtheile  des  Schwammes  im  äusseren 
und  inneren  Bau  wieder  zur  Ausbildung  bringen.  Handelt  es  sich 
dabei  um  kleinere  Partien,  wie  sie  bei  weiterer  Zurückbildung  vor- 
kommen und  die  schliesslich  nur  aus  einer  nicht  sehr  umfangreichen 
Masse  gleichartiger  Zellen  bestehen,  so  ergiebt  sich  eine  gewisse  Aehn- 
lichkeit  dieser  wohl  mit  Recht  als  Dauerknospen  anzusprechenden 
Gebilde  mit  den  Gemmulae  der  Spongillen. 

Es  mag  sein,  dass  derartige  Zustände  bei  den  Poriferen  weiter  ver- 
breitet sind,  als  man  bis  jetzt  annimmt  und  v.  Lendenfeld  theilt  (in 
seinem  Referat  über  Wilson's  Arbeit,  Zool.  Centralbl.,  Bd.  14,  1907, 
p.  631)  mit,  dass  er  eine  solche  Vermehrungsweise  auch  bei  Reniera 
Aquaeductus  und  Sycandra  raphanus  feststellen  konnte.  An 
Aehnliches  dachte  er  wohl  auch  bei  den  von  ihm  bei  einem  Tetracti- 
nelliden,  Cinachyra  alba-obtusa,  beschriebenen  kugelförmigen 
Körpern,  die  sich  isolirt  im  Schwammkörper  fanden  und  aus  zelliger 
Masse  bestehen,  ohne  von  einer  festen  Hülle  umgeben  zu  sein  (v.  Lendbn- 
FELD,  Tetraxonia  der  Valdivia,  1907,  p.  154).  Gemmula-artige  Dauer- 
zustände kommen  auch  bei  anderen  Tetractinelliden,  z.  B.  bei  Tethya 
vor  (SoLLAS,  1902).  Ferner  sind  in  diesem  Zusammenhang  die  von 
J.  A.  Thomson  bei  Spongelia  beobachteten  Gebilde  zu  erwähnen, 
welche  als  rundliche,  stecknadelkopfgrosse  Körperchen  an  der  Oberfläche 
des  Schwammes  liegen  und  aus  einer  gleichartigen  Zellenmasse,  sowie 
einem  äusseren  Epithel  bestehen  sollen.  Insofern  sie  oberflächlich  liegen, 
erinnern  sie  mehr  an  die  vorher  besprochenen  „Brutknospen".  Thomson 
nennt  sie  Regenerationskapseln  und  ist  der  Meinung,  dass  sie  unter  un- 
günstigen Bedingungen  den  Fortbestand  des  Schwammes  zu  sichern 
haben.  Uebrigens  fand  er  ähnliche  Verhältnisse  auch  bei  R  e  n  i  e  r  a  , 
was  mit  den  schon  erwähnten  Beobachtungen  v.  Lendenfeld's  harmo- 
niren  würde. 

Ausgesprochene  Dauerzustände  sind  nun  die  Gemmulae,  auf 
welche  im  Vorhergehenden  schon  wiederholt  hingedeutet  werden  musste. 
Während  man  bis  vor  Kurzem  annahm,  dass  nur  die  Süsswasser- 
schwämme  Gemmulae  entwickelten  und  dies  mit  ihrer  dem  Austrocknen 
oder  Einfrieren  ausgesetzten  Lebensweise  in  Verbindung  brachte,  weiss 
man  jetzt,  dass  ähnliche  Fortpflanzungskörper  wie  die  Gemmulae  der 
Spongilliden  auch  bei  marinen  Spongien  vorhanden  sein  können,  so  bei 
einigen  Monactinelliden,  wie  Suberites  und  Ficulina.  Bei  dem 
letzteren  Schwamm  bilden  sie  eine  ein-  oder  mehrschichtige  Lage  über 
der  Anheftungsstelle  des  Schwamms;  es  sind  eiförmige,  wohl  auch 
gegen  die  Unterlage  etwas  abgeplattete  Körper,  deren  zelliger  Inhalt 
von  einer  ziemlich  dicken  und  festen  SponginhüUe  umgeben  ist;  an 
ihr  kann  eine  der  „Micropyle"  der  Süsswasser-Gemmulae  ähnliche, 
zum  Austreten  des  entwickelten  Keims  dienende  Oeffnung  vorhanden 
sein.  Im  Innern  finden  sich,  ebenfalls  wie  bei  jener,  grosse  dotter- 
haltige  Zellen  (Topsent,  Cotte,  Lundbeck,  Harmer  und  Shipley, 
Weltner).  Alles  dies  lässt  es  nicht  zweifelhaft  erscheinen,  dass  es 
sich  um  Dauerzustände  handelt,  welche  den  Gemmulae  der  Spon- 
gilliden entsprechen.     Doch  bedürfen  sie   zumal  im  Hinblick  auf  ihr 
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anscheinend  recht  eigenartiges  Verhalten  (Cotte  1902)  noch  einer 
genaueren  Untersuchung. 

Was  nun  die  Gemmulae  der  Spongilliden  anbelangt,  so  reihen 
sie  sich  in  ihrer  ganzen  Bildungsweise  den  hier  besprochenen 
Fortpflanzungskörpern  an  und  dürfen  also,  soweit  man  darüber  bis 
jetzt  Bestimmtes  auszusagen  vermag,  als  Dauerknospen  angesprochen 
w^erden.  Für  diese  Verwendung  sind  sie  aber  im  Gegensatz  zu  jenen 
anderen  Formen  ganz  besonders 
gut  ausgerüstet.  Die  aus  gleich- 
artigen Zellen  bestehende  Innen- 
masse ist  von  einer  mehrfachen 
sehr  festen  Hülle  umgeben  (Fig. 
329).  Auf  einer  inneren  Cuti- 
cularmembran  sitzen  Skeletteile, 
besonders  Amphidisken ,  und 
aussen  folgt  abermals  eine  feste 
Cuticularmembran ;  zwischen  bei- 
den bildet  sich  eine  poröse,  luft- 
haltige Schicht,  in  der  eben  die 
Skelettheile  liegen.  Die  Hülle 
besitzt  mit  nur  wenigen  Aus- 
nahmen (Parmula  browni) 
einen  Porus,  welcher  dadurch  zu 
Stande  kommt,  dass  die  innere 
Cuticularmembran  hier  nach 
aussen  umbiegt  und  dadurch 
rohrförmig  in  die  Amphidisken- 
schicht  eindringt  (Fig.  329  und 
332  Ä  und  B).  In  diesem  Chitin- 
rohr ist  Anfangs  eine  dünne 
Scheidewand  vorhanden,  so  dass 
der  Porus  verschlossen   ist,   um 

sich  gewiss  erst  kurz  vor  dem  Austritt  des  Gemmulakeims  zu  öffnen. 
Letzterer  bestellt  zuerst  aus  ziemlich  grossen  runden  Zellen,  die  sich 
aber  gegenseitig  abplatten  können;  sie  sind  mit  runden  Körnern, 
einer  dotterartigen  Nährsubstanz,  reichlich  erfüllt.  Die  Form  der 
ganzen  Gemmula  ist  kuglig  oder  oval,  am  Pol  des  Porus  häufig 
etwas  abgeplattet. 

Begreiflicherweise  erregten  diese  merkwürdigen  Fortpflanzungs- 
körper ein  weiter  gehenderes  Interesse,  das  sich  vor  Allem  auf  die 
für  ihre  Auffassung  besonders  wichtige  Entstehungsweise  richtete. 
Von  den  Autoren,  die  sich  seit  Lieberkühn  und  Carter  mit  der 
Gemmulafrage  beschäftigten  (Marshall,  Goette,  Vejdovsky, 
WiERZEJSKi,  Petr,  Zykoff,  Weltner  u.  A.)  halten  wir  uns  hier 
am  besten  an  die  neuere  von  Evans  (1901)  gegebene  Darstellung, 
obwohl  bei  dem  schwer  zu  behandelnden  Object  auch  da  noch  einige 
Punkte  etwas  dunkel  bleiben. 

Die  Gemmulabildung  geht  nach  Evans  von  zerstreuten  oder 
gruppenweise  angeordneten  Zellen  in  der  Dermalmembran  aus,  die 
wohl  als  Archäocyten  anzusehen  sind.  Sie  besitzen  amöboide  Beweglich- 
keit und  können  infolgedessen  durch  die  Gewebsstränge,  welche  die 
Dermalmembran  begrenzen,  in  die  Tiefe  des  Schwammgewebes  vor- 
dringen. Hier  bilden  sie  dann  Anfangs  lockere,  später  dichter  werdende 


Fig".  329.  Gemmulae  einer  Ephydatia 
fluviatilis.     (Nach  Vejdovsky,  1883.) 

a  Aeussere  Cuticularmembran,  b  Amphi- 
diskenschicht,  c  innere  Cuticularmembran, 
d  Keimkörper,  p  Porus. 
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Anhäufungen;  die  Kerne  werden  blasig  und  in  den  Zellen  treten 
Dotterkörner  auf,  d.  h.  diese  Zellengruppen  erhalten  schon  den  Cha- 
racter  des  späteren  Gemmulakeimes.  Um  sie  sammelt  sich  dann 
bald  ein  Kranz  von  Zellen,  welche  aus  dem  Schwammparenchym 
stammen  und  nachher  die  Hülle  der  Gemmula  zu  liefern  haben  (Fig.  330^). 
Sie  ordnen  sich  allmählich  zu  einer  regelmässigeu  Lage  nach  Art 
eines  Cylinderepithels  an  und  beginnen  mit  der  Abscheidung  der 
inneren  Cuticularmembran,  die  zunächst  an  der  dem  Mikropylpol  ent- 
gegengesetzten Region  erfolgt,  nach  diesem  hin  fortschreitet  und 
dort  unterbleibt,  wo  sich  der  Porus  bilden  soll  (Fig.  330  B).  Durch 
die  Epithelschicht  hindurch  sollen  sich  Wanderzellen  des  Schwammt 
begeben,  die  sich  durch  ihren  granulierten  Inhalt  als  Nährzellen 
(Trophocyten)  erweisen  und  zur  Bildung  der  Nährsubstanzen  im 
Keimkörper  der  Gemmula  beitragen,  um  nach  (Evans  Annahme)  später 
wieder  auszuwandern.  Dieser  Vorgang  müsste  sich  dann  hauptsächlich 
in  der  Gegend  abspielen,  wo  die  Cuticularmembran  noch  fehlt;  dort 
kann  sich  auch  eine  umfangreiche  Anhäufung  der  grossen  runden^ 
aber  amöboid  beweglichen  Trophocyten  finden  (Fig.  330  B). 


—c 


Fig.  330.  GemmulabildiiDg  von  Ephydatia  blembingia.  A  frühes  Stadium, 
mit  den  Zellen  des  Keimkörpers  (^•)  und  den  darum  gelagerten  hüllenbildenden  Zellen  {h\ 
B  beginnende  Abscheidung  der  inneren  Cuticularmembran  (c)  von  den  Hüllzellen  (A),. 
k  Zellen  des  Keimkörpers,  tr  Trophocyten.     (Nach  R.  EvANS,  1901.) 

In  recht  eigenartigerweise  soll  sich  auch  die  Bildung  der  Amphidisken 
vollziehen,  die  nach  Evans  nicht  an  Ort  und  Stelle  entstehen,  sondern 
von  Zellen  des  Schwammgewebes  (Scleroblasten)  in  einiger  Ent- 
fernung abgeschieden  und  dann  von  diesen,  ebenfalls  amöboid  beweg- 
lichen Zellen  nach  der  in  Ausbildung  begriffenen  Gemmula  hm  be- 
fördert werden  (Fig.  331).  Sie  werden  zwischen  die  Cylinderepithel- 
zellen  hinein  geschoben,  wo  ihre  Bildungszellen  allmählich  schwinden 
und  die  regelmässige  Lagerung  der  radial  gerichteten  Amphidisken 
schliesslich  zu  stände  kommt  (Fig.  332  Ä).  Jetzt  schieben  sich  die 
Cylinderzellen  nach  aussen  vor,  so  dass  sie  grösstenteils  ausserhalb, 
der  Amphidiskenschicht  zu  liegen  kommen,  während  ihre  inneren 
Partien  das  lockere,  spongiöse  Grundgewebe  zwischen  den  Amphi- 
disken liefern.  Zuletzt  scheiden  dann  die  Cylinderzellen  über  den 
distalen   Amphidiskenplättchen   die   (in   der  Figur  332  B  noch   nicht 
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vorhandene)  äussere  Cuticularmembran  ab,  um  sich  schliesslich  von 
der  nunmehr  fertigen  Gemmula  zurückzuziehen  und  sich  im  um- 
gebenden Gewebe  zu  verlieren. 

Die  ausgebildeten  Gemmulae  liegen  im  Parenchym  des  Schwammes, 
der  häufig  ganz  von  ihnen  erfüllt  ist,  so  dass  der  grösste  Teil  des 
Körpers  sozusagen  bei  der  Gemmulabildung  aufgebraucht  wird  und 
der  Schwamm  selbst  zu  Grunde  geht.  Letzteres  geschieht  aber 
nicht  immer,  sondern  die  Zahl  der  Gemmulae  kann  auch  eine 
niedere  bleiben  und  der  Schwamm  lebt  weiter.  Im  allgemeinen 
aber  dient  die  Einrichtung  der  Gemmulabildung  zur  Erhaltung 
der   Art   unter   ungünstigen    Lebensverhältnissen,   also   pflegt    sie    in 


am , 


Fig".  331.  Gemmulabildung  bei  Ephydatia  blembingia.  k  Keimkörper, 
c  die  innere  Cuticularmembran,  abgehoben  von  der  epithelialen  Hüllschicht  {h);  in  der 
Umgebung  Schwammparenchymzellen  {pz)  und  Aniphidisken  (am).  (Nach  R.  Evans,  1901, 
aus  K.  C.  Schneiders  Lehrbuch  der  vgl.  Histologie,  1902.) 


unseren  Breiten  gegen  den  Herbst  und  Winter  hin  einzutreten  und 
mit  dem  allmählichen  Absterben  des  Schwammkörpers  verbunden  zu 
sein.  In  den  Tropen  geschieht  dasselbe  vor  der  Trockenperiode, 
über  welche  die  Schwämme  also  auf  diese  Weise  ebenfalls  hinweg- 
zukommen vermögen.  Es  scheint,  dass  Spongilliden,  welche  jahraus 
und  jahrein  unter  den  gleichen  Lebensbedingungen  existiren,  wie  sie 
in  der  gemässigten  Zone  in  grösserer  Tiefe  oder  in  heissen  Klimaten 
beim  Leben  in  grossen  Wasserbecken  oder  Flüssen  geboten  sind,  die 
Gemmulabildung  aufgeben  und  dann  neue  Colonien  wohl  nur  auf  dem 
Wege  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  entstehen  lassen  (Marshall, 
Potts,  Weltner).  Denkbar  ist  ein  solches  Verhalten  ganz  gewiss 
und  sogar  an  und  für  sich  recht  wahrscheinlich,  nur  lässt  es  sich  mit 
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den  Angaben    vom  Vorkommen   gemmulaartiger   Bildungen    bei    den 
marinen  Spongien  nicht  recht  vereinigen. 

In  der  Gemmula  bereitet  sich  die  Bildung  des  aus  dem  Keim- 
körper hervorgehenden  Individuums  vor  und  dürfte  gegen  Ende  der 
Ruheperiode,  also  bei  uns  gegen  das  Fiühjahr  hin,  schon  ziemlich 
weit  vorgeschritten  sein.  Der  zellige  Inhalt  dringt  dann  aus  dem 
Porus  heraus  und  breitet  sich  über  die  Gemmulahülle  oder  an  der 
(nach  dem  Fortschwemmen  der  Gemmula  gewonnenen)  neuen  Unterlage 
aus,  um  ein  junges  Schwämmchen  zu  liefern. 

Fig.    332.      Gemmula- 
■^  bildung    von    Ephydatia 

blembingia.  A  ISin Wan- 
derung der  Scleroblasten 
{sc)  mit  den  Amphidisken 
(am),  B  Amphidisken  in 
regelmässiger  radialer  An- 
ordnung. (Nach  R.  Evans, 
1901,  aus  K.  C.  Schneiders 
Lehrbuch  der  vgl.  Histolo- 
gie, 1902.) 

c  innere  Cuticularmem- 
bran,  /(  Bildungszellen  der 
Cuticularmembran.  k  Keim- 
körper, p  Porus,  q  Quer- 
scheidewand. 


Hier  interessirt 
vor  allen  Dingen  die 
Frage,  wie  die  Gem- 
mula oder  vielmehr 
ihr  Keimkörper  auf- 
zufassen ist.  Dass  die 
Hüllen      von      einer 

grossen  Anzahl 
Schwammzelleu  durch 
einen  complicirten  Bil- 
dungsvorgang ent- 
stehen, kommt  hier 
weiter  nicht  in  Be- 
tracht, aber  auch  der 
Keimkörper  geht  aus 
einer  Anzahl  von  Zel- 
len hervor.  Etwas  er- 
schwert wird  die  Auf-, 
fassung  dieses  Vor- 
ganges dadurch,  dass 
auch  an  der  Eibildung 
eine  grössere  Zahl  von 
Zellen  betheiligt  ist, 
wie  schon  vorher  bei 
Besprechung  derKnos- 
penbildung  hervorge- 
hoben werden  musste. 
ihre  Individualität  zu 
als  Nährzellen  dienen. 


B 


Während    aber    dort    die   betreffenden    Zellen 
Gunsten   der  Eizelle   aufgeben   und  somit  nur 
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kann  bei  der  Gemmulabildung  wohl  kaum  daran  gezweifelt  werden, 
dass  die  Zellen  als  solche  zur  Bildung  des  Keimes  zusammentreten. 
Ob  diese  Zellen  gleichwerthig  sind  oder  von  verschiedenen  Theilen  des 
Schwammkörpers  herrühren,  lässt  sich  auch  aus  den  neueren  Unter- 
suchungen nicht  erkennen  und  wird  überhaupt  schwer  festzustellen 
sein.  Jedenfalls  ist  aber  nach  dem  jetzigen  Stand  unserer  Kenntniss 
der  Gemmulabildung  anzunehmen,  dass  sie  nicht  auf  eine  (den  an- 
deren Zellen  als  Eizelle  schroff  gegenüber  stehende)  Zelle  zurück- 
zuführen und  somit  nicht  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  in  Be- 
ziehung zu  bringen ,  sondern  vielmehr  als  eine  innere  Knospung 
anzusehen  ist.  Mit  der  Bildung  der  Dauerknospen  wurde  sie  daher 
schon  vorher  zusammengestellt. 

4.  Künstliche  Theilung  und  Concrescenz. 

Wenn  auch  eigentlich  nicht  hierher,  sondern  in  das  Gebiet  der 
Regeneration  gehörig,  soll  die  Fähigkeit  der  Schwämme,  nach  Zer- 
legung in  zwei  oder  mehrere  Stücke  weiterzuleben  und  zu  voll- 
ständigen Schwämmen  heranzuwachsen,  wegen  der  weitgehenden  Be- 
deutung dieser  Erscheinung  nicht  ganz  übergangen  werden.  Schon 
seit  0.  Schmidt's  kulturell  nutzbar  gemachten  Versuchen  ist  dieses 
Verhalten  von  den  Badeschwämmen  allgemein  bekannt  und  hat  auch 
neuerdings  wieder  eine  eingehende  Behandlung  vom  wissenschaftlichen 
Standpunkt  aus  erfahren  (Allemand,  Cotte,  1907  und  1908).  Un- 
gleich viel  weitgehender  sind  nun  die  Ergebnisse,  zu  denen  die  sehr 
interessanten  Versuche  von  H.  V.  Wilson  (1907)  führten,  da  bei 
ihnen  eine  Zerlegung  in  sehr  kleine,  geringwerthige  Theilstücke  vor- 
genommen wurde.  Dies  geschah  auf  die  W^eise,  dass  Stücke  des  be- 
treffenden Kieselschwammes  (eines  Monactinelliden,  Microciona) 
durch  Gaze  hindurch  gepresst  und  somit  in  recht  kleine  Bestandtheile 
zerlegt  wurden  ;  zumeist  sollen  es  isolirte  Zellen  sein  (Amöbocyten,  Ar- 
chäocyten,  modificirte  Kragengeisselzellen  u.  s.  f.),  die  sich  am  Boden 
des  Gefässes  ansammeln  und  sich  hier  alsbald  wieder  vereinigen.  Da- 
durch bilden  sich  kleine  Zellgruppen  (falls  solche  nicht  auch  erhalten 
blieben),  die  ihrerseits  wieder  zu  etwas  grösseren  Massen  verschmelzen. 
Das  Ergebniss  ist  die  Bildung  krustenartiger  Gebilde  auf  der  Unter- 
lage, die  zunächst  eine  ziemlich  gleichartige  Beschaffenheit  zeigen, 
dann  aber  an  der  Oberfläche  eine  Membran,  darunter  Bindegewebs- 
züge,  Kanäle  und  Geisseikammern  zur  Entwicklung  bringen ;  über  der 
Kruste  erheben  sich  kurze  Oscularröhren,  so  dass  also  aus  den  stark 
isolirten  Theilen  vollständige  kleine  Schwämme  hervorgehen ,  was 
bereits  in  etwa  6 — 7  Tagen  geschehen  kann. 

Ganze  Schwämme  können  auch  aus  grösseren  und  kleineren 
Stücken  gezogen  werden,  die  durch  Zerzupfen  solcher  Exemplare  von 
Microciona  gewonnen  wurden,  welche  bis  zum  Beginn  des  vor- 
erwähnten Degenerations-  und  Reductionsprocesses  in  Aquarien  gehalten 
worden  waren  (vgl.  p.  485/86).  Der  Zerfall  des  Schwammes  in  kleine 
Theilstücke  und  deren  Entwicklung  zu  neuen  Individuen  kann  somit 
auch  auf  experimentellem  Wege  und  durch  verschiedenartige  mecha- 
nische Eingriffe  hervorgerufen  werden,  so  dass  der  von  Wilson  ge- 
zogene Vergleich  zwischen  beiden  Vorgängen  in  der  That  recht  nahe 
liegt.  —  Mit  Recht  legt  übrigens  Wilson  bei  den  von  ihm  ange- 
stellten Versuchen  ein  besonderes  Gewicht  darauf,  dass  den  isolirten 
Stücken  des  Schwammkörpers  keine  Individualität  zukommt,  sondern 
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dass  sie  zu  mehreren  verschmelzen  können  und  dann  ebenso  ein  ein- 
heitliches Individuum  daraus  hervorgeht,  als  wenn  nur  ein  Theilstück 
zu  Grunde  liegt. 

Verschmelzungvorgängc  sind  bei  den  Poriferen  auch  sonst,  und 
zwar  schon  länger  bekannt  gewesen ;  sie  müssen  hier  um  so  mehr 
Erwähnung  finden,  als  ähnliche  Erscheinungen  auch  bei  den  Cnidariern 
(Hydroiden  und  besonders  Actinien,  p.  577)  vorkommen.  Nach  den 
schon  früher  (von  Cavolini,  Grant,  Bowerbank,  Carter,  Lieber- 
kühn, Haeckel  u.  A.)  gemachten  und  später  wiederholten  Beobach- 
tungen können  solche  Schwammindividuen,  die  ziemlich  nahe  bei  ein- 
ander festgewachsen  sind  und  dadurch  in  Berührung  gerathen,  so  eng 
mit  einander  verwachsen,  dass  sie  nicht  mehr  zu  trennen  sind  und 
schliesslich  bei  weiterem  Wachsthum  zur  Bildung  eines  gemeinsamen 
Stockes  zusammenfliessen.  Nach  Haeckel's  Auffassung  (1872,  I, 
p.  394)  trägt  diese  Concrescenzerscheinung  bei  den  Kalkschwämmen 
in  sehr  beträchtlichem  Masse  zur  Stockbildung  bei,  sie  tritt  aber  auch 
bei  anderen  Poriferen  auf  und  ist  bei  verschiedenen  Kiesel-  und  Horn- 
schwämmen  beobachtet  worden. 

Fig-.  333.  In  Verschmel- 
zung begriffene  Larven  einer 
Art  von  Lissodendoryx. 
(Nach   H.   V.   Wilson,    1907.) 

A  Gruppe  von  ungefähr 
6  Larven ,  B  eine  Gruppe 
von  4  Larven  ist  durch  An- 
setzen eines  Larvenpaares  am 
einen  Ende  und  zweier  Paare 
am  entgegengesetzten  Ende  zu 
einem  Complex  von  10  Larven 
vergrössert  worden,  C  eine  aus 
4  Larven  bestehende  Gruppe 
hat  sich  mit  einer  solchen  ver- 
einigt, die  aus  5 — 6  Larven 
besteht,  D  Complex  von  melir 
als  10,  wahrsclieinlich  gegen 
20  Larven. 

Die  dunklen  Endpartien 
entsprechen  dem  im  Leben  tief- 
blau gefärbten  Hinterende  des 
im  übrigen  farblosen  oder  nur 
vorn  lichtblau  getönten  Larven- 
körpers. 

Entsprechende  Erscheinungen  kennt  man  auch  bei  den  Larven, 
von  denen  mehrere  verschmelzen  und  sich  dann  zu  einem  einheitlichen 
Schwamm  weiter  entwickeln  können  (Grant,  Delage).  H.  V.  Wilson 
hat  diese  Erscheinung  neuerdings  eingehender  geprüft;  er  konnte  fest- 
stellen, dass  die  Larven  von  Lissodendoryx  zu  der  Zeit,  wenn  sie 
das  Herumschwärmen  aufgegeben  haben  und  am  Boden  herumkriechen, 
leicht  mit  einander  verschmelzen.  Bringt  man  sie  in  geeigneter  Weise 
recht  nahe  zusammen,  so  vereinigen  sie  sich  paarweise,  und  solche 
Paare  verbinden  sich  wieder  mit  anderen  oder  einzelnen  Larven  (Fig. 
333),  so  dass  die  Zahl  der  zu  solchen  Complexen  verschmolzenen 
Larven  bis  zu  Hundert  betragen  kann.  Kleinere  Complexe  von  2,  3, 
4,  5,  auch  wohl  6  vereinigten  Larven  können  sich  zu  einem  einheit- 
lichen Schwamm  entwickeln ;  mit  steigender  Anzahl  giebt  es  jedoch 
Unregelmässigkeiten  und  die  Metamorphose  kann  nicht  mehr  völlig 
durchgeführt  werden ;  immerhin  machen  Complexe,  die  aus  20  Larven 
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bestehen,  die  Metamorphose  noch  theilweise  durch.  Diese  an  Larven, 
wie  an  den  ausgebildeten  Thieren  beobachteten  Erscheinungen  lassen 
recht  deutlich  erkennen,  in  welchem  geringen  Masse  die  Individuali- 
sierung am  Spongienkörper  vorhanden  ist  und  wie  leicht  sie  aufgegeben 
wird. 

Allgemeines. 

Bei  den  Poriferen  ist  in  ähnlicher  Weise,  wie  es  auch  für  die 
Cölenteraten  festzustellen  sein  wird,  die  ungeschlechtliche  Vermehrung 
durch  Knospung  die  bei  weitem  überwiegende;  sie  führt  gewöhnlich 
zur  Bildung  der  mehr  oder  weniger  umfangreichen  Stöcke,  seltener 
zur  völligen  Individualisirung  und  Loslösung  der  neu  entstandenen 
Thiere,  welches  letztere  Verhalten  vor  allem  für  die. sog.  Brutknospen 
gilt.  Wo  von  Theilung  gesprochen  wird,  erscheint  es  möglich,  dass 
diese  anscheinende  Sonderung  bereits  differenzirter  Partien  des 
Schwammkörpers  doch  schliesslich  auf  die  Entwicklung  aus  einer 
primitiven  Anlage  und  somit  auf  einen  Knospungsvorgang  zurückzu- 
führen ist.  Die  Knospung  selbst  erfährt  gewisse  Modifikationen,  in- 
dem die  Knospenanlage  nicht  nach  aussen  vortritt,  sondern  unter  der 
Oberfläche  liegen  bleibt  oder  sogar  weiter  ins  Innere  des  Körpers 
verlegt  wird.  Auf  diese  Weise  dürften  die  Dauerzustände  nicht- 
diflferenzirter  Theile  des  Schwammkörpers  (Dauerknospen)  zu  Stande 
kommen,  die  unter  geeigneten  Bedingungen  wieder  einen  jungen 
Schwamm  aus  sich  hervorgehen  lassen  können.  Umgeben  sich  diese 
Zellcomplexe  mit  festen  Hüllen,  die  sie  zum  Ueberdauern  ungünstiger 
Witterungsverhältnisse  besonders  geeignet  machen,  so  kommt  es  zur 
Bildung  der  Gemmulae.  Diese  finden  ihr  Analogon  in  den  noch  zu 
besprechenden  Dauercysten  der  Scyphistomen  und  den  Statoblasten 
der  Bryozoen. 


II.  Cnidarier. 

Wie  bei  den  Poriferen,  so  ist  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung 
auch  bei  den  Cnidariern  ungemein  verbreitet;  sie  findet  sich  in 
allen  Abteilungen,  bei  Hydroiden,  Siphonophoren,  Scyphomedusen, 
Anthozoen  und  kommt  sowohl  den  Polypen  wie  den  Medusen  zu ;  auf 
ihr  beruht  die  bei  den  Cnidariern  ebenfalls  so  stark  verbreitete  Stock- 
bildung. Dementsprechend  sind  die  Erscheinungen  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  bei  den  Cölenteraten  sehr  verschiedenartig  und  die 
ganze  Auffassung  dieser  Vorgänge  ist  um  so  bedeutungsvoller,  als  es  sich 
um  verhältnissmässig  einfache  und  niederstehende  Thierformen  handelt. 

Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  der  Cnidarier  tritt  uns  so- 
wohl als  Theilung  (Quer-  und  Längstheilung),  wie  als  Knospung  ent- 
gegen, doch  fehlt  es  auch  nicht  an  Vorgängen,  bei  denen  es  zweifel- 
haft bleiben  muss,  ob  sie  der  einen  oder  anderen  Art  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  unterzuordnen  sind.  Dazu  kommt  die  als  Frag- 
mentation,  Laceration,  Frustulation  u.  s.  w.  bezeichnete  Abtrennung 
grösserer  oder  kleinerer  Theilstücke  des  Körpers,  sowie  die  hiermit 
oder  mit  der  Knospung  verbundene  Bildung  von  Ausläufern  (Stolo- 
nisation).  Ob  und  inwieweit  diese  verschiedenen  Formen  der  un- 
geschlechtlichen Fortpflanzung  in  Beziehung  zu  bringen  und  etwa  von 
einander  abzuleiten  sind,  wird  weiterhin  zu  untersuchen  sein ;  zunächst 
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sollen  sie  hier  unabhängig  von  der  Art  ihres  Zustandekommens  so 
behandelt  werden,  wie  sie  sich  am  ungezwungensten  an  einander  fügen. 
Zwar  ist  die  Knospung  die  bei  weitem  häufigste  und  verbreitetste 
Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  bei  den  Cölenteraten,  doch 
lassen  wir  die  Theilung  vorausgehen,  weil  ihr  Verlauf  einfacher  und 
daher  in  mancher  Beziehung  ursprünglicher  erscheint. 

1.  Theilungserscheiiiungen. 

A.  Quertheilung. 

Von  dem  Verhalten  der  Protozoen  sind  wir  gewöhnt,  diejenige 
Form  der  Fortpflanzung  für  die  ursprünglichste  zu  halten,  bei  welcher 
sich  der  Körper  einfach  quer  durchtheilt,  ohne  dass  anscheinend  be- 
sondere Vorbereitungen  dafür  getroff'en  waren.  Dementsprechend 
sehen  wir  die  Vermehrung  in  der  Tliat  bei  einigen  Cölenteraten  erfolgen. 


Fig".  334.  Protohydra  Leuckarti  (^)  in  einigen  aufeinander  folgenden  Stadien 
der  Quertheilung  {B — E),  in  etwas  schematischer  Darstellung.     (Nach  Adees,  1903.) 

Hydrozoen.  Mit  am  einfachsten  vollzieht  sich  die  Theilung  bei 
Protohydra,  was  auch  insofern  bemerkenswerth  erscheint,  weil  man 
geneigt  ist,  diesem  Thier  nicht  nur  unter  den  Cölenteraten,  sondern 
unter  den  Metazoen  überhaupt  eine  besonders  niedere  Stellung  anzu- 
weisen. Jedenfalls  zeigt  es  in  Form  und  Bau  ungemein  einfache  Verhält- 
nisse. Sein  schlauchförmiger,  am  einen  Ende  geschlossener,  am  anderen 
Ende  offener  Körper,  der  ungefähr  den  Bau  einer  Hydra  besitzt, 
aber  tentakellos  ist.  vermag  sich  ungefähr  in  der  Mitte  durch  eine 
Ringfurche  einzuschnüren  und  durch  deren  fortschreitende  Verenge- 
rung in  zwei  Theilstücke  zu  zerlegen  (Fig.  334  A—E).  Wenn  diese 
die  ihnen  fehlenden  Theile,  die  vordere  Partie  mit  der  Mundöffnung 
im  einen  Fall,  das  blind  geschlossene  Ende  im  anderen  Fall,  neu  ge- 
bildet haben,  sind  sie  dem  Mutterthier  wieder  gleich  (Greeff,  Chun, 
Aders). 
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Dieser  Theilungsmodus  erweckt  insofern  den  Eindruck  des  Ur- 
sprünglichen, als  es  sich  ähnlich  wie  bei  den  durch  Quertheilung  sich 
vermehrenden  Protozoen  gewissermassen  um  ein  Wachsthum  über  das 
individuelle  Mass  hinaus  zu  handeln  scheint.  Es  erscheint  nicht  un- 
möglich, dass  diese  einfache  Form  der  ungeschlechtlichen  Eortpflanzung 
als  Folge  eines  Wachsthums  zu  betrachten  ist,  welches  die  Grenze  der 
Individualität  überschritt  und  es  nöthig  machte,  den  Körper  in  zwei  oder 
mehrere  Individuen  zu  zerlegen,  welche  Annahme  nach  C.  E.  v.  Bär 
bekanntlich  auch  von  anderen  Autoren  gemacht  wurde. 


Fi^.  335.  A~D  Quertheilung  bei  Hydra,  £:  Hydra  mit  zwei  Knospen,  von 
denen  sich  bereits  eine  (die  linke)  in  Quertheilung  befindet.     (Nach  Koelitz,   1908.) 

Ganz  ähnlich  wie  Protohydra  verhält  sich  gelegentlich  auch 
Hydra;  zwar  erfolgt  ihre  ungeschlechtliche  Fortpflauzungsweise  für 
gewöhnlich  durch  Knospung  (vgl.  p.  533,  Fig.  380),  jedoch  kann  sie 
auch  durch  Quertheilung  geschehen.  Diese  ist  vor  langen  Jahren 
(1744  und  1755)  schon  durch  Trembley  und  Rösel  von  Rosenhof 
beobachtet  und  eingehend  beschrieben,  auch  von  späteren  Beobachtern 
(so  von  Marshall  und  Zoja)  wieder  aufgefunden  worden,  erfreute 
sich  aber  ihres  offenbar  verhältnissmässig  seltenen  Vorkommens  wegen 
keiner  rechten  Anerkennung  (Seeliger,  1896)  und  wurde  auch  wohl 
als  durch  äussere  Schädlichkeiten  hervorgerufen  angesehen  (R.  Hert- 
wiG,  1906).  Jedoch  kann  es  nach  neueren  Beobachtungen  von  Koelitz 
(1908)  nicht  bezweifelt  werden,  dass  die  Hydra- Arten  sich  durch 
Quertheilung  fortzupflanzen  vermögen,  wobei  es  sich  um  eine,  sowohl 
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bei  älteren  wie  bei  jüngeren  Individuen  auftretende  allmähliche  Durch- 
schnürung  des  Körpers  handelt  (Fig.  335  Ä — D).  Das  vordere  In- 
dividuum hat  dann  seine  Fussscheibe,  das  hintere  Thier  Mund  und 
Tentakeln  neu  zu  bilden,  welche  Vorgänge  verhältnissmässig  rasch 
verlaufen  ^).  Sogar  an  den  Knospen  kann  die  Theilung  schon  ein- 
treten (Fig.  335^). 

Bei  dem  an  Protohydra  wie  an  Hydra  zu  beobachtenden  Theilungs- 
vorgang  findet  anscheinend  ohne  weitere  Vorbereitung  nach  allmählicher 
Einschnürung  der  Theilungsstelle  die  Trennung  der  beiden  Theilstücke 
statt,  also  eine  Theilung  ohne  vorhergehende  und  mit  nachfolgender 
Regeneration  der  neu  zu  bildenden  Körperpartien,  so  wie  wir  sie  später 
noch  von  anderen  Thierformen,  ganz  besonders  von  den  Würmern, 
kennen  lernen  werden.  Auf  diese  Weise  erfolgt  die  Theilung  jedoch 
nicht  immer,  sondern  wir  kennen  Beispiele,  allerdings  bei  weniger 
ursprünglichen,  sondern  bei  höher  differenzirten  Cölenteraten,  bei  denen 
sich  die  Theilung  schon  ehe  sie  sich  vollzieht,  am  Körper 
durch  die  Neubildung  von  Organen  zu  erkennen  giebt. 
Der  Architomie  würde  also  auch  hier  wie  bei  den  Plathelminthen 
und  Anneliden  (p.  581  ff.)  eine  Paratomie  gegenüberzustellen  sein. 

Anthozoen.  In  der  angedeuteten  Weise  verhält  sich  Gonactinia 
prolifera  bei  ihrer  Quertheilung,  welche  Art  der  Fortpflanzung 
übrigens  für  die  Actinien  recht  ungewöhnlich  ist  (Sars,  Blochmann 
und  HiLGER,  Prouho,  Carlgren).  Bei  der  zuerst  von  M.  Sars  an 
der  norwegischen  Küste  aufgefundenen  kleinen  Actinie  ist  die  Quer- 
theilung eine  sehr  häufige  Erscheinung;  ausserdem  kann  sie  sich  noch 
durch  Knospung  vermehren,  wie  Blochmann  und  Carlgren  fest- 
stellen konnten,  bekanntlich  ein  bei  den  Actinien  ebenfalls  recht  un- 
gewöhnliches Verhalten,  welches  denn  auch  bei  dieser  Actinie  nur 
selten  beobachtet  wurde  (Fig.  405,  p.  564). 

Als  Zeichen  der  beginnenden  Quertheilung  tritt  bei  Gonactinia 
etwas  unterhalb  der  Körpermitte  ein  Kranz  kleiner  knospenartiger 
Hervorragungen  auf,  die  Anlagen  der  neuen  Tentakeln,  die  bald  weiter 
auswachsen  (Fig.  336).  Es  kommt  dann  über  ihnen  zu  einer  Ein- 
schnürung und  schliesslich  zur  Loslösung  des  oberen  Theilstücks, 
welches  die  Fussscheibe  neu  zu  bilden  hat,  während  das  untere  Indi- 
viduum Mundscheibe  und  Schlundrohr  zur  Entwicklung  bringt. 

Neuerdings  konnte  Carlgren  die  von  den  früheren  Beobachtern 
über  die  Quertheilung  der  Gonactinia  prolifera  gemachten 
Wahrnehmungen  insofern  ergänzen,  als  er  Sars  Angabe  von  der  aber- 
maligen Theilung  des  distalen  Sprösslings  nicht  nur  zu  bestätigen, 
sondern  sogar  als  die  Regel  zu  erweisen  vermochte.  Dieser  Theilungs- 
vorgang  wird  in  ähnlicher  Weise  eingeleitet  wie  der  des  ungetheilten 
Thiers,  indem  ein  neuer  Tentakelkranz  auftritt  (Fig.  337)  und  dort  nach 


1)  Hierzu  sei  bemerkt,  dass  wir  selbst  bei  Hydra  viridis  wiederholt  Quer- 
theilungen  in  grösserer  Zahl  beobachten  konnten,  so  zuletzt  bei  Gelegenheit  einer 
Vorlesungs-Demonstration  Ende  April  d.  J.  Zahlreiche  Hydren,  die  mehrere  Tage 
beobachtet  wurden,  theilten  sich  in  der  oben  angegebenen  Weise,  worauf  sich  ihr 
Vorder-  und  Hinterende  zu  vollständigen,  normal  weiter  lebenden  Thieren  ergänzten. 
Es  muss  hinzugefügt  werden,  dass  die  frisch  gefangenen  Thiere  in  einem  grossen 
Aquarium  gehalten  wurden  und  sich  ihrem  ganzen  Verhalten  nach  recht  wohl  fühlten. 
Um  eine  von  aussen  kommende  Beeinflussung  scheint  es  sich  daher  bei  diesen  und 
ähnlichen,  schon  früher  gemachten  Beobachtungen  weniger,  als  um  zeitweise  zahl- 
reich (vielleicht  periodisch)  auftretende  Theilungen  zu  handeln  (Anmerkung  bei  der 
Correctur). 
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Ablösung  des  proximalen  Individuums  eine  abermalige  Theilung  er- 
folgt. Der  proximale  Sprössling  der  ersten  Theilung  macht  dagegen 
(nach  den  bisherigen  Beobachtungen)  seinerseits  keine  neue  Theilung 
durch,  so  dass  immer  nur  eine  Kette  von  3  Individuen  entsteht. 

Die  im  Zustand  der  mehrfachen  Theilung  befindliche  Gonactinia 
zeigt  eine  gewisse  Uebereinstimmung  mit  dem  in  der  Strobilation 
befindlichen  Scyphopolypen ,  zumal  wenn  das  unterste  Individuum 
des  in  Theilung  befindlichen  Stockes  wieder  mit  den  Tentakeln  des 
Polypen  ausgestattet  ist  (Fig.  342,  p.  500).  Dieser  Vergleich  gewinnt 
dadurch  noch  an  Bedeutung,  dass  sich  die  Quertheilung  bei  Gon- 
actinia auf  jugendliche  Thiere  ohne  entwickelte  Geschlechtsorgane 
beschränkt  und  eine  ähnliche  Quertheilung,  die  zur  Bildung  der 
später  sich  auf  geschlechtlichem  Wege  fortpflanzenden  Individuen  führt, 
auch  an  jugendlichen  Individuen  anderer  Anthozoen ,  nämlich  bei 
Fungia,  Flabellum  und  gewiss  noch  bei  anderen  Steincorallen 
vorkommt  (Bourne,  1903). 


Fig.  336. 


Fig.  337. 


Fig.  336.  Zwei  Stadien  der  Quertheilung  von  Gonactinia  prolifera.  (Nach 
Blochmann  und  Hilger,  1888.) 

Fig".  337.  Quertheilung  von  Gonactinia  prolifera  und  Einleitung  der  Theilung 
des  distalen  Sprösslings.     (Nach  Carlgeen,  1903.) 


Das  merkwürdige,  von  Stutchbury  und  Semper  entdeckte,  von 
mehreren  Forschern  (Studer,  Moseley,  Lister,  Döderlein)  be- 
stätigte und  eingehender  von  Bourne  bei  Fungia  untersuchte  Ver- 
halten jener  Corallen  besteht  darin,  dass  sich  von  dem  aus  der  Larve 
hervorgegangenen,  festgesetzten  und  entsprechend  umgestalteten  jungen 
Polypen,  nicht  unähnlich  dem  Verhalten  der  Scyphistomen-Strobila 
der  oberste  Theil  ablöst  und  frei  wird.  Dies  geschieht,  wenn  die 
Ausbildung  des  (von  Bourne  als  „Anthoblast"  bezeichneten)  jungen 
Einzelpolypen,  auch  seines  Skelets  und  der  Septen,  schon  recht  weit 
fortgeschritten  ist  (Fig.  338  Ä,  B).  Dann  löst  sich  das  scheibenförmig 
verbreiterte,  distale  Ende  (Anthocyathus,  nach  Bourne)  vom  Stiel 
ab  (Fig.  338  C),  wobei  gewisse  Lösungs-(Resorptions-)Vorgänge  zu- 
mal an  den  schon  vorhandenen  Hartgebilden  stattfinden  müssen,  welche 
die  Abtrennung  gestatten.  Am  losgelösten  Anthocyathus  lässt  die 
„Narbe"  an  der  Unterseite  noch  länger  seinen  Ursprung  erkennen. 
Der  junge  Anthocyathus  setzt  sich  nun  fest,  wächst,  breitet  sich  all- 
mählich aus  und  wird  dadurch  zu  der  bekannten  scheibenförmigen 
Fungia.  Auch  an  dem  zurückbleibenden  „Anthocaulus"  (Fig.  338  Ca) 
treten  Regenerationserscheinungen  ein,  die  den  Verschluss  des  distalen 
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Endes  und  seine  Umgestaltung  bewirken;  er  kann  sich  dann  von- 
neuem in  ähnlicher  Weise  wie  vorher  ausbreiten  und  einen  zweiten 
Anthocyathus  liefern  (Fig.  338  D).  Die  Zahl  der  von  einem  Tropho- 
zoid  (Änthoblasten)  gelieferten  Anthocyathen  (oder  jungen  Fungien) 
ist  an  den,  der  Abschnürungsstelie  jedes  einzelnen  entsprechenden 
Ringen  am  oberen  Ende  des  Anthocaulus  zu  erkennen  (Fig.  338  D). 
Eine  mehrmalige  Abschnürung  von  Theilstücken,  die  sich  nacheinander 
vom  Trophozoid  loslösen  und  auch  als  isolirte  Individuen  die  Spuren 
der  Ablösung  als  Narben  noch  erkennen  lassen,  findet  nach  Bourne's 
späterer  Darstellung  (1903)  auch  bei  der  zu  den  Turbinoloiden  ge- 
hörigen Gattung  Trochoc3'athus  statt. 


M''"'  ■  ■  ;i»ä 


f/  y 


w. 


w 


Fig.  338.  A  Anthoblast  von  Fun  gia  mit  der  zur  Bildung  des  Anthocyathus  führenden 
Verbreiterung  am  oberen  Rand,  £  mit  vöUig  ausgebildetem  Anthocyathus,  Ca  und  Cb  Antho- 
caulus mit  abgelöstem  Anthocyathus,  D  Anthoblast  mit  einem  zweiten  Anthocyathus,  nachdem 
der  erste  abgelöst  war,  wie  noch  am  Schnürring  (unter  dem  Anthocyathus)  ersichtlich ;  an 
der  Basis  des  Anthocaulus  ist  ein  junger  Anthoblast  angeheftet.    (Nach  G.  C.  Bourne,  1893.) 
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Schon  Semper  bezeichnete  ganz  richtig  den  AnthoVjlasten  als 
Amme,  da  von  ihm  aus  auf  ungeschlechtlichem  Wege  neue  Individuen 
gebildet  werden,  die  sich  dann  ihrerseits  geschlechtlich  fortpflanzen: 
€s  liegt  also  ein  Generationswechsel  vor,  welchen  auch  Semper  be- 
reits mit  demjenigen  der  Scvphomedusen  verglich.  Die  Ueberein- 
stimmung  wird  noch  dadurch  erhöht,  dass  der  Anthoblast,  ähnlich 
wie  es  auch  bei  den  Scyphopolypen  der  Fall  ist  (Fig.  401,  p.  560j, 
seitliche  Knospen  hervorzubringen  vermag  und  dadurch  ein,  freilich 
nur  leicht  verzweigtes  und  aus  wenigen  Individuen  bestehendes 
Stöckchen  (Bourxe"s  >Anthocormus"j  zu  Stande  kommt  (Fig.  339  A). 
Es  scheint,  dass  andere  Steinkorallen,  z.  B.  der  zu  den  Turbinoliden 
gehörige  Blastotrochus  nutrix, 
laterale  Knospen  hervorbringen  (Fig. 
von  dem  Stöckchen  ablösen 
und  nach  ihrer  Festsetzung 
zu  den  Geschlechtsthieren  aus- 
wachsen. 


an  ihrem  Trophozoid  nur  solche 
B),  die  sich  dann  ebenfalls 


339 


Fi?.  339.  Seitliehe  Knospen- 
bildung am  Anthoblasten  (Anthocor- 
mus)  von  Fungia(J).  a  Narbe  eines 
abgelösten  Authocvathus ,  bei  h  die 
Trennungsfurche  eines  solchen,  der 
zum  Ablösen  reif  ist :  B  Anthocormus 
Ton  Blastotrochus  nutrix.  (Nach 
Sempeb,  1872.) 


%     6 


Das  letztere  Verhalten  erinnert  insofern  mehr  an  den  Generations- 
wechsel der  Hj-droidpolypen ,  als  Seitenknospen  des  Stockes  zur  Bil- 
dung der  Geschlechtsindividuen  führen.  Ob  nun  auch  bei  den  Antho- 
zoen  der  hier  als  Theilung  angesprochene  Vorgang  als  „terminale  Knos- 
pung'" aufzufassen  und  von  der  lateralen  Knospung  herzuleiten,  somit  als 
secundäre  Erscheinung  anzusehen  ist,  soll  hier  zunächst  unberücksichtigt 
bleiben. 

Die  Strobilation  der  Scyphomednsen  lässt  sich  ungezwungen 
an  'die  als  Quertheilung  beschriebenen  Vorgänge  bei  den  Anthozoen 
anschüessen.  wie  denn  auch  schon  verschiedentlich  auf  sie  hingewiesen 
werden  musste.  Sie  besteht  darin,  dass  an  dem  aus  der  Flanula- 
larve  entwickelten,  festsitzenden  Scyphopolypen  (Fig.  340j  eine 
ringförmige  Einschnürung  entsteht  und  der  obere  Theil  sich  loslöst, 
um  (nach  entsprechender  Umwandlung)  als  Geschlechtsthier  ein  freies 
Leben  zu  führen  (Fig.  341  und  .342).  Die  an  dem  zur  Ablösung 
gelangenden  Theilstück  stattfindenden  Umwandlungen  sind  gerade 
das  Eigenthümliche  des  Vorganges,  denn  sie  führen  dazu,  dass  dieses 
Theilstück  die  Organisation  einer  Meduse  erlangt.  Die  Theilung  hat 
also  in  diesem  Falle  die  Entstehung  zweier  verschiedenartiger  Indivi- 
duen zur  Folge,  denn  der  untere  festsitzende  Theil  kann  nach  Aus- 
bildung eines  Peristomfeldes.  Mundes  und  neuer  Tentakeln  wieder 
zum  Polypen  werden. 

Die  Umwandlungen,  welche  der  obere  Theil  des  Scyphistoma  er- 
fährt, bestehen  in  dem  Zurücktreten  und  allmählichen  Schwinden  der 
Tentakel,  sowie  im  Auftreten  der  Piandlappen,  in  der  Umformung  der 
Proboscis  zum  Manubrium   der  Meduse    und    endlich   in    einer    weit- 
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gehenden   Modification   des   Gastrovascularsystems   zur   Ueberführung 
in  dasjenige  der  Meduse  (Fig.  341 — 343).     Wenn  der  obere  Theil  die 


Fig.  340.  Fig.  341. 

Fig.  340.  Scyphistoma  von  Aurelia  aurita.  k  Klebmasse,  pb  Rüssel,  st  Stiel, 
t  Täniolen,  tr  Septaltrichter. 

Fig.  341.  Interradialer  Längsschnitt  durch  eine  monodiske  Strobila  mit  noch  er- 
haltenen Scyphistomatentakeln.     (Etwas  schematisirt  nach  GOETTE,  1887.) 

gf  Gastralfilamente,  j)^  Proboscis,  rf  Ringfurche,  so  Septalostien,  tr  Septaltrichter. 

1  2  3  A  5  10 


7  8  9 

Fig.  342.  Fig.  343. 

Fig.  342.  A  Strobila  monodisca  von  Cyanea  capillata.  (Nach  P.  J.  VAN  Bene- 
den, 1866.)  B  Ephyra  pedunculata  von  Aurelia  aurita.  (Nach  E.  Haeckel,  1881.) 
l  Lappen  der  Ephyra,  t  neugebildeter  Tentakelkranz  des  Scyphistoma  am  basalen  Theilstück. 
Fig.  343.  Entwicklungscyclus  von  Aurelia  aurita.  (Aus  Hatschek's  Lehrbuch 
der  Zoologie.) 

1  Planula,  3  festgesetzte  Larve,  3  junges  Scyphistoma  mit  4  Tentakelknospen,  4  mit 
Stolonenbildung,  5  Beginn  der  Strobilation  (Ringfurche),  6—10  verschiedene  polydiske 
Strobilae,  7  Scyphistoma  von  oben,  11  Ephyra  von  der  Seite,  12  von  unten  gesehen. 
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entsprechende  Umbildung  zur  Meduse  durchgemacht  hat,  löst  er  sich 
ab  und  gelangt  als  Ephyra  zu  freiem  Leben,  um  sich  während 
diesem  zum  geschlechtsreifen  Thier  auszubilden.  Am  unteren,  fest- 
sitzenden Theil  können  dann  Proboscis  und  Tentakeln  sich  von  neuem 
ausbilden,  so  dass  wieder  ein  vollständiger  Scyphopolyp  entsteht,  an 
dem  sich  der  gleiche  Vorgang  später  wiederholen  kann. 

Spielt  sich  die  Theilung  in  der  geschilderten  Weise  ab,  so  spricht 
man  von  einer  monodisken  Strobila,  doch  kann  sich  der  Vor- 
gang rasch  hinter  einander  an  demselben  Polypen  wiederholen,  ohne 
dass  es  an  dem  zurückbleibenden  Theil  zur  Ausbildung  der  Scyphi- 
stomatentakel  und  der  zugehörigen  Partien  des  Peristomfeldes  kommt. 


Fig.  344. 


Fig-.  344.  Polydiske  Strobila  von 
Aurelia  aurita;  an  der  obersten  Ephyra 
die  in  Rückbildung  begriffenen  Tentakel  des 
Scyphistoma. 

Fig'.  345.  Polydiske  Strobila  von 
Cbrysaora  im  Längsschnitt,  schematisirt. 
(Nach  Heric,  1909.) 

m  Manubrium  der  Meduse,  p  Proboscis, 
sm   Septalmuskel, 


Fig.  345. 


In  diesem  Falle  sitzt  also  eine  grössere  oder  geringere  Zahl  von 
Ephyren  in  Form  des  bekannten  Tellersatz-ähnlichen  Stadiums  über 
einander,  die  polydiske  Strobila  (Fig.  344  und  345).  Das  Auf- 
treten der  einen  oder  anderen  Theilungsform  hängt  von  gewissen 
Umständen,  zumal  von  äusseren  Bedingungen  ab  und  beide  werden 
bei  denselben  Arten  gefunden  (Aurelia,  Cotylorhiza,  Chry- 
saora).  Die  Verbindung  dieser  Individuen  unter  einander,  zumal 
der  Uebergang  des  aboralen  Theils  des  vorhergehenden  in  den  oralen 
Theil  des  nachfolgenden  Individuums  ergiebt  ein  ganz  eigenartiges 
Bild  (Fig.  345).  Hier  sind  es  also,  abgesehen  von  den  Modificationen, 
welche  das  zuerst  gebildete  Individuum  erfuhr,  gleichartige  Individuen, 
die  durch  den  Theilungsact  aus  einander  entstanden,  mit  Ausnahme 
jedoch   des  zuletzt   übrig  bleibenden  Individuums,   welches  nach  Ab- 
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schnürung  einer  oft  recht  beträchtlichen  Zahl  von  Ephyren  mit 
Proboscis,  Mundfeld  und  Tentakeln  ausgestattet  wird,  um  als  Scyphi- 
stomapolyp  weiter  zu  bestehen  (M.  Sars,  Haeckel,  Claus,  Goette, 
BiGELOW,  Friedmann,  Heric,  0.  Maas  u.  A.). 

Die  Vorgänge,  welche  zur  Wiederherstellung  des  Polypen  und  be- 
sonders zur  Ausbildung  der  Ephyra,  sowie  zu  deren  Umbildung  in  die 
fertige  Meduse  führen,  sollen  hier  nicht  weiter  berührt  werden,  da  sie 
mit  den  früheren  Entwicklungsvorgängen  im  engen  Zusammenhang  stehen 
und  daher  schon  im  Speciellen  Theil  dieses  Lehrbuchs,  p.  65 — 80,  be- 
handelt wurden.  Ausser  in  den  Untersuchungen  von  Claus  und  Goette 
haben  diese  Fragen  in  denjenigen  von  Hyde,  Bigelow,  Hein,  Friede- 
mann, Hadzi  und  Heric  eine  weitere  Bearbeitung  erfahren. 

Die  Fortpflanzung  der  Scyphomedusen  stellt  sich  als  Wechsel 
zwischen  einer  ungeschlechtlichen  Generation,  dem  Scyphopolypen  und 
einer  Geschlechtsgeneration,  der  Meduse,  dar,  entspricht  also  dem 
Begriff  der  Metagenesis.  Der  Generationswechsel  kann  aber  dadurch 
unterdrückt  werden,  dass  der  Scyphopolyp  ohne  Auftreten  der 
Theilungsfurche  sich  direct  zur  Ephyra  umwandelt.  Wie  die  poly- 
diske  in  die  monodiske  Strobila  übergeht,  so  kann  also,  wenn  auch  nur 
ausnahmsweise,  an  ihr  die  Theilung  unterbleiben,  wodurch  Haeckel's 
festsitzend  wie  freischwimmend  beobachtete  „Ephyra  peduncu- 
lata"  zu  Stande  kommt  (Fig.  M2  B).  Bei  Pelagia  geht  die  frei- 
schwimmende Planulalarve  unter  Durchlaufen  eines  Scyphistoma- 
ähnlichen,  aber  freien  Stadiums  (nach  Goette)  direct  in  die  Medusen- 
larve (Ephyra)  über,  so  dass  also  bei  ihr  normaler  Weise  von  einem 
Generationswechsel  nicht  die  Bede  ist  (A.  Kowalevsky,  Metschni- 
KOFF,  Goette). 

Wie  schon  erwähnt  wurde,  besitzt  der  Scyphopolyp  ausser  der 
Fähigkeit  zur  Quertheilung  („terminalen  Knospung")  noch  diejenige  der 
(lateralen)  Knospung  und  Stolonenbildung  (vgl.  auch  weiter  unten  p.  560 
und  568).  Dieses  Verhalten,  sowie  die  sehr  characteristische  Erscheinung, 
dass  bei  der  Strobilation  der  Scyphomedusen  die  zur  Ablösung  kommenden 
Theilstücke  eine  von  dem  Scyphopolypen  wesentlich  verschiedene  Gestal- 
tung annehmen,  indem  sie  sich  zu  Medusen  umbilden,  bezw.  bei  den  weiteren 
Theilungen  gleich  als  solche  zur  Abschnürung  gelangen,  gab  dazu  Ver- 
anlassung, diese  Vorgänge  mit  der  durch  (laterale)  Knospung  erfolgenden 
Medusenbildung  bei  den  Hydroidpolypen  zu  vergleichen  und  sie  als  einen 
bis  zu  einem  gewissen  Grade  entsprechenden  Bildungsvorgang,  nämlich 
als  terminale  Knosp ung,  anzusehen.  Dass  aber  zwischen  diesen 
Vorgängen  sehr  beträchtliche  Unterschiede  bestehen,  geht  aus  der  ge- 
gebenen Darstellung,  sowie  aus  den  Beziehungen  hervor,  in  welche  der 
Strobilationsvorgang  hier  gebracht  wurde. 

B.  Längstheilung. 

Unter  einem  wesentlich  anderen  Bild  als  die  Quertheilung  voll- 
zieht sich  die  Längstheilung.  Es  ist  auffallend,  dass  sie  bei  den 
niederen  und  einfach  orgauisirten  Formen  (Hydroiden)  wenig  ver- 
breitet zu  sein  scheint,  dagegen  bei  ihren  Medusen,  sowie  auch  bei 
Anthozoen,  häufiger  vorkommt.  Vielleicht  deutet  dies  auf  eine  Her- 
leitung dieser  Fortpflanzungsart  von  der  Knospung  und  somit  auf  eine 
geringere  Ursprünglichkeit  hin. 
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Hydromedusen.  Längstheilung  zeigt  das  von  Ussow  beschriebene 
Polypodium  hydriforme,  jener  merkwürdige,  in  den  Eiern  des 
Sterlets  lebende,  den  Hydroidpolypen  zugerechnete  schlauchförmige 
Parasit  (Fig.  364,  p.  518),  dessen  freilebende  Form  einer  Hydra  ähnelt. 
Dieses  im  Besitz  von  24  Tentakeln  befindliche  Stadium  theilt  sich  der 
Länge  nach,  so  dass  zwei  Polypen  mit  je  12  Tentakeln  entstehen,  die 
ihrerseits  wieder  denselben  Theilungsvorgang  durchmachen,  so  dass 
schliesslich  Individuen  mit  nur  noch  6  Tentakeln  zu  Stande  kommen 
(Fig.  346  J. — C).  Die  fehlenden  Tentakeln  können  dann  neu  gebildet 
werden,  d.  h.  die  durch  Theilung  entstandenen  Tliiere  vermögen 
wieder  zum  Zustand  des  Mutterthieres  heranzuwachsen  (Ussow, 
Lipin). 


Fig-.  346.  Polypodium  hydriforme.  A  die  mit  24  Tentakeln  versehene  frei- 
lebende Form,  B  die  aus  ihr  hervorgegangene,  12  Tentakeln  tragende,  und  C  die  dieser 
entstammende,  sechstentaklige  Form.     (Nach  M.  Ussow,   1887.) 


Das  Verhalten  von  Polypodium  steht  übrigens  nicht  allein,  denn 
es,  hat  sich  neuerdings  herausgestellt,  dass  die  bereits  von  den  älteren 
Forschern  (Trembley  und  Rösel)  beschriebenen  Längstheilungen 
von  Hydra,  die  man  für  recht  zweifelhaft  anzusehen  geneigt  war, 
dennoch  einen  besonderen  Fortpflanzungsmodus  dieser  einfachen  Polypen 
darstellen  (Parke,  Leiber,  Korschelt).  Die  Längstheilung  beginnt 
mit  einer  Einkerbung  vom  Mund  her  und  setzt  sich  allmählich  nach 
unten  hin  fort,  so  dass  zwei  nur  noch  mit  dem  Fussende  zusammen- 
hängende Thiere  entstehen,  die  sich  schliesslich  von  einander  trennen 
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(Fig.  341 Ä — C).  Dieser  Verlauf  der  Längstheilung  konnte  neuer- 
dings in  einigen  Fällen  für  verschiedene  Hydra-Arten  von  Koelitz 
(1909)  bestätigt  werden. 

Als  auffallend  wurde  es  schon  vorher  bezeichnet,  dass  diese  an- 
scheinend so  einfache  Fortpflanzungsweise  häufiger  bei  den  Hydro- 
medusen,  als  bei  den  Polypen  beobachtet  wurde,  aber  vielleicht  liegt 
dies  daran,  dass  es  sich  bei  ihnen  möglicher  Weise  gar  nicht  um  so 
ursprüngliche  Verhältnisse,  sondern  vielleicht  um  eine  Ableitung  von 
Knospungsvorgängen  handelt,  die  bei  den  Medusen  nicht  zu  selten 
sind.  Als  wirkliche  Längstheilung  dürfte  die  schon  vor  langen  Jahren 
von  KÖLLiKER  an  einer  jugendlichen  Meduse  (Stomob  rachium 
mirabile),  der  Larvenform  einer  Aequoride  (Mesonema  coe- 
rulescens),  beobachtete  Fortpflanzung  anzusehen  sein.     Bei  dieser 

Meduse  beginnt  die  Thei- 
lung  damit,  dass  der 
Mundschlauch  sich  spal- 
tet und  diese  Spaltung 
immer  weiter  geht,  so 
dass  Thiere  mit  theil- 
weise  und  vollständig  ge- 
trennten Magenschläu- 
chen gefunden  werden. 
Nun  beginnt  zwischen 
den  beiden  Magenschläu- 
chen aussen  an  der 
Scheibe  die  Bildung  einer 
Meridionalfurche  (Fig. 
348.  nach  Lang),  welche, 
tiefer  und  tiefer  einschnei- 
dend, die  Qualle  in  senk- 
rechter Richtung,  d.  h. 
in  der  Ebene  des  früheren 
Mundstiels,  halbirt,  wo- 
bei die  beiden  Hälften 
allmählich  aus  einander 
weichen,  so  dass  sie  An- 
fangs noch  durch  eine 
breite,  später  durch  eine 
immer  schmäler  wer- 
dende Brücke  in  Verbindung  stehen.  Bei  den  kürzlich  getheilten  Thieren 
liegt  der  Magenstiel  excentrisch  und  an  dieser  Seite  wird  der  Schirm 
gradlinig  begrenzt,  wie  er  überhaupt  bei  solchen  Individuen  halbkreis- 
förmig gestaltet  ist,  so  dass  ihnen  ein  Stück  des  Schirmes  zu  fehlen 
scheint  und  sie  zunächst  den  Eindruck  hervorrufen,  ais  ob  sie  verletzt 
seien  (Fig.  348,  nach  Lang).  Sie  ergänzen  sich  dann  jedenfalls  zu 
vollständigen  Individuen.  Ehe  dies  jedoch  geschieht,  kann  an  ihnen  eine 
nochmalige  Theilung  eintreten  (Fig.  348  u.  349,  von  G  a  s  t  r  o  b  1  a  s  t  a) 
und  aus  dem  Vorhandensein  sehr  kleiner  Medusen  wurde  geschlossen,, 
dass  sich  der  Vorgang  mehrmals  hinter  einander  wiederholt. 

Dem  Begriff"  der  Längstheilung  nicht  so  vollständig  entsprechend 
sind  die  an  anderen  Medusen  beobachteten  Theilungserscheinungen,  wie 
dies  auch  bereits  von  Chun  hervorgehoben  wurde  (Cölenteraten  p.  225). 
Es   handelt   sich   dabei   ebenfalls   um  zwei  kleine  Leptomedusen,  um. 


Fig'.  347.  Drei  Stadien  der  Längstheilung  von 
Hydra  viridis.     (Nach  A.  Leiber,   1909.) 

Ä  Beginnende  Längstlieilung,  Spaltung  des  freien 
Endes,  £  Fortsetzung  der  Theilung,  C  die  Theilung  ist 
bis  zur  Fussscheibe  fortgeschritten,  das  rechtsseitige 
Individuum  ist  im  Begriff,  sich  abermals  zu  theilen. 
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das  von  M.  Davidoff  beobachtete  Phial i diu m  variabile  und  die 
durch  A.  Lang's  Untersuchung  so  bekannt  gewordene  Gastroblasta 
raffaeli,  beide  zu  den  Eucopiden  gehörig. 

BeiPhialidium  beginnt  der  Theilungsvorgang  damit,  dass  an  der 
Basis  des  Magenstiels  am  Ursprung  eines  Radiärkanals  eine  kleine, 
nach  unten  vorragende  Knospe  als  Anlage  eines  neuen  Magen- 
stiels entsteht,  und  zwar  geschieht  dies  in  einem  noch  sehr  jugend- 
lichen Stadium  der  Meduse.  Die  beiden  Magenschläuche  rücken  dann 
etwas  auseinander,  wobei  sich  der  Schirm  der  Meduse  ein  wenig  in 
die  Länge  zieht  und  sie  somit  eine  ellipsoide  Gestalt  annimmt  (Fig.  349 
von  Gastroblasta).  Die  Durchtheilung  erfolgt  dann  zwischen  den 
beiden  Magenschläuchen  in  senkrechter  Richtung  zur  Längsaxe,  in- 
dem vom  Scheibenrand  die  Einschnürung  nach  der  Mitte  hin  vor- 
dringt und  die  Meduse 
in  zwei  ungefähr  gleiche 
Hälften  zerlegt  (Fig.  348 
und  349).  Jedoch  kann 
dieser  Theilungsmodus 
dadurch  gewisse  Modifi- 
cationen  erfahren ,  dass 
nicht  nur  ein  zweiter, 
sondern  noch  ein  dritter 
Mundstiel  auftritt  und 
zwar  brauchen  diese 
nicht  an  der  Basis  der 
ersten,  sondern  können 
im  Verlauf  eines  Radiär- 
kanals hervorknospen 
(Fig.  348). 


Fig.348.  Gastroblasta 
raffaeli  in  Theilung.  A  Ein- 
schnürung vom  Schirmrand  her, 
a^  und  «2  die  daraus  hervor- 
gehenden Theilstücke,  die  neben 
ihrem  Magenschlauch  bereits 
die  Anlage  eines  neuen  solchen 
(m)  zeigen.  (Nach  A.  Lang, 
1886.) 


Das  letztere  Verhalten  gilt  auch  für  G  a  s  t  r  o  b  1  a  s  t  a ,  bei  welcher 
drei  und  mehr  Magenschläuche  gefunden  werden  (Keller,  A.  Lang). 
Die  Theilung  erfolgt  in  ähnlicher  Weise,  wie  es  für  die  anderen 
Medusen  geschildert  wurde  (Fig.  348),  und  nach  A.  Lang's  Darstellung 
ist  anzunehmen,  dass  auf  die  erste  Theilung  noch  eine  zweite  folgt, 
so  wie  es  sich  aus  den  von  Lang  aufgefundenen  Individuen  ergab 
und  durch  seine  hier  wieder  gegebene  schematische  Abbildung  er- 
läutert wird  (Fig.  349).  Die  Production  von  Magenschläuchen,  welche 
zunächst  die  beginnende  Theilung  anzeigt,  wird  auffallender  Weise 
weiter  fortgesetzt,  so  dass  die  Neubildung  der  Magenschläuche  mit  der 
Theilung  nicht  Schritt  hält,  sondern  sie  übertrifft,  und  in  Folge 
dessen     Medusen    mit     mehr     als     vier     (bei     großen    Exemplaren) 
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bis   neun  Magenschläuche  angetroffen  werden.     Offenbar  ist  die  Ten- 
denz  zur  weiteren  Theilung  vorhanden  und  äussert  sich  in  der  Neu- 

biklung  gewisser  Organ- 
systeme, ohne  dann  aber 
durchgeführt  zu  werden. 


Fig.  349.  Schematische  Dar- 
stellung des  TheiluDgsvorganges 
bei  Gastroblasta  raffaeli. 
(Nach  A.  Lang,  1886.) 

Nach  Theihmg  der  Meduse  in 
zwei  Hälften  {A — C)  theilen  sich 
diese  abermals  (D—E),  so  dass  vier 
kleinere  Medusen  entstanden. 


Insofern  bei  dieser  Art 
der  Theilung  nicht  einfach 
eine  Durchschnürung  des 
Körpers  mit  den  an  und  in 
ihm  vorhandenen  Organen 
erfolgt,  sondern  an  bestimm- 
ten Partien  des  Körpers  erst 
knospenartig  ein  Theil  der 
neuen  Organisation  angelegt 
wird,  worauf  dann  allmählich  die  Durchtrennung  vor  sich  geht,  liegt 
hier  nicht  mehr  ein  reiner  Theilungsact  vor,  sondern  es  ist  eine  gewisse 
Hinneigung  zur  Knospung  vorhanden  und  man  wird  Chun  Recht  geben 
müssen  wenn  er  in  Bezug  darauf  von  einer  „Combination  der  Theilung 
mit  der  Knospung"  spricht. 

Wenn  auch  im  Ganzen  recht  andersartig  verlaufend  und  sich  nicht 
an  Medusen,  sondern  an  Polypen  vollziehend,  aber  doch  mit  diesen 
Vorgängen  in  gewisser  Weise  vergleichbar  sind  diejenigen,  welche 
GoETTE  (1907)  von  der  Bildung  der  „Keimsäcke"  bei  Sertularia  be- 
schrieb. Der  als  modificirte  Meduse  gedeutete,  aber  von  Goette  als 
solche  nicht  anerkannte  Keimsack  spaltet  sich  als  ein  schon  vorgebildeter, 
recht  umfangreicher  Complex,  der  sich  am  Grunde  eines  Polypen  (des 
Gonanthen)  bruchsackartig  vorbuchtet,  von  diesem  ab.  Der  Vorgang  voll- 
zieht sich  mehr  unter  dem  Bilde  einer  Längstheilung,  würde  aber  doch 
wohl,  falls  der  „Keimsack"  die  Bedeutung  eines  Individuums  hat,  als 
Knospung  aufzufassen  sein,  also  ebenfalls  einen  Uebergang  zwischen 
dieser  und  der  Theilung  darstellen,  wie  dies  soeben  von  den  Medusen 
angegeben  wurde  und  noch  mehrfach  für  andere  Formen  festzustellen 
sein  wird. 

Anthozoen.  Eine  ziemlich  verbreitete  Erscheinung  dürfte  die 
Längstheilung  bei  den  Anthozoen  sein.  Anscheinende  Doppel- 
bildungen bei  Actinien  sind  wiederholt  und  schon  vor  langer  Zeit 
(von  DiCQEMARE  uach  G.  H.  Parker  bereits  im  Jahre  1775)  beobachtet 
worden.  Es  handelt  sich  dabei  zumeist  um  Verdoppelung  des  Vorder- 
endes, die  man  zum  Theil  für  Monstrositäten  hielt,  bei  denen  man 
aber  doch  immer  wieder  an  einen  nicht  vollendeten  Theilungsact  dachte 
(Carlgren,  Parker,  Torrey).  Nach  den  Untersuchungen  der  ge- 
nannten und  anderer  Autoren  ist  anzunehmen,  dass  in  der  That  eine 
Theilung   stattfindet,  die,  vom  oralen  Pol    ausgehend,    das   Mundrohr 
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spaltet  und   sich   weiter  nach  unten  fortsetzt,   also  eine  echte  Längs- 
theilung darstellt  (Fig.  350). 

Merkwürdiger  Weise  scheinen  diese  Theilungen  ungemein  langsam 
vor  sich  zu  gehen  oder  aber  sie  werden  nicht  fortgesetzt,  so  dass  dann 
eben  die  erwähnten  Individuen  mit  doppeltem  Vorderkörper  zu  Stande 
kämen.  Jedenfalls  hat  man,  besonders  bei  Metridium,  solche  Indivi- 
duen Monate  lang  beobachtet  (Parker,  Torrey),  ohne  eine  wesentliche 
Veränderung  an  ihnen  zu  bemerken,  was  allerdings  für  die  letztere  An- 
nahme sprechen  dürfte  (Carlgren).  Neuerdings  haben  Torrey  und  Mbry 
den  Verlauf  der  Theilung  bei  Sagartia  davisi  eingehend  verfolgt  und 
für  diese  Actinie,  bei  welcher  sich  die  ungeschlechtliche  Tortpflanzung 
nur  in  Form  der  Längstheilung  vollzöge,  feststellen  können,  dass  sie  in 
mehreren  verschiedenen  Modificationen  erfolgt.  In  dieser  Beziehung,  d.  h. 
was  den  Verlauf  der  Theilung  im  Einzelnen,  die  Stellung  der  Theilungs- 
ebene  und  dementsprechend  die  Richtung  der  Septen  in  den  in  Theilung 
berindlichen  oder  getheilten  Individuen  anbetrifft,  sei  auf  die  genannten 
Mittheilungen  von  Parkek,  Torrey,  Carlgren,  sowie  Torrey  und  Mery 
verwiesen. 


Fig.    350.      A    Längstheilungstadium    einer    Actinie.      (Nach    Caelgren,     1903), 
B  Metridium  marginatum.     (Nach  G.  H.  Parker,  1899.) 


Als  auffallend  niuss  es  angesehen  werden,  dass  nach  den  Beob- 
achtungen verschiedener  Autoren  bei  den  Actinien  die  Theilung  so- 
wohl vom  oralen  Pol  (Fig.  350),  wie  vom  aboralen  Pol  aus  erfolgen 
kann  (Carlgren,  Torrey  und  Mery,  Bohn).  Bei  Paranemonia 
und  Sagartia,  die  diesen  Theilungsmodus  zeigen,  beginnt  die  Thei- 
lung mit  einer  Einschnürung  am  Fussscheibenrand,  die  sich  über  die 
Fussscheibe  festsetzt  und  allmählich  in  den  Körper  distalwärts  ein- 
schneidet, um  sich  immer  weiter  gegen  den  Mundpol  zu  erstrecken 
(Fig.  351),  bis  beide  so  gebildeten  Individuen  nur  noch  an  der 
Mundscheibe  zusammenhängen  und  dann  völlig  getrennt  werden. 
Diese  Art  der  Theilung  vollzieht  sich  im  Gegensatz  zu  der  anderen 
sehr  rasch,  unter  Umständen  in  weniger  als  24  Stunden,  bei  Anthea 
cereus  nach  Bohn's  Beobachtung  sogar  in  nur  1—2  Stunden.  Sie 
kann  hier  also  direct  verfolgt  werden  und  giebt  sich  ausserdem  durch 
die  Wundmale  beider  Thiere,  d.  h.  durch  die  an  der  einen  Seite  längs 
des  Körpers  verlaufenden  reparirten  Stellen  zu  erkennen.  Active  Bewe- 
gungen der  Fussscheibe  leiten  die  Theilung  ein  und  sie  kann  durch 
äussere  Umstände,   bei   Anthea    cereus   z.  B.  durch  Uebertragen 
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der  Thiere  aus  unreinem  in  frisches  Wasser,  hervorgerufen  werden 
(BOHN  1908). 

Bei  der  zuletzt  beschriebenen  Art  der  Längstheilung  können 
übrigens  auch  mehr  als  zwei  Individuen  gebildet  werden.  Die  von 
beiden  Seiten  der  Fussscheibe  ausgehende  Einschnürung  braucht  nicht 
gerade  die  Mitte  zu  treffen,  sondern  kann  mehr  seitlich  auftreten 
(Fig.  351  I))  wobei  dann  ein  kleineres  von  einem  grösseren  Individuum 
abgetrennt  wird.  Es  kann  ausserdem  noch  eine  zweite  solche  Ein- 
schnürung hinzukommen  (Fig.  351  E),  worauf  sich  der  Theilungs- 
process  auf  dieselbe  Weise  vollzieht  und  also  drei  Individuen  gebildet 
werden;  sogar  noch  ein  viertes  und  fünftes  Individuum  kann  ent- 
stehen, aber  dann  scheinen  die  dazu  nöthigen  Bildungsvorgänge  immer 
unregelmässiger  zu  werden  (Carlgren,  Torrey  und  Mery). 

Eine  grössere  Rolle  als  bei  den  Actinien  dürfte  die  Längstheilung 
bei  den  stockbildenden  Anthozoen  (speciell  bei  den  Zoantharien)  spielen, 
obwohl  es  bei  diesen  sich  durch  Knospung  fortpflanzenden  Formen 
begreiflicher  Weise  schwer  ist,  beide  Vorgänge  aus  einander  zu  halten. 


Fig:.  351.  Längstheilung  von  Paranemonia  Contarini.  A  und  B  Beginn  der 
Theilung  von  der  Fussscheibe  her,  C  und  D  weiter  fortgeschrittene  Stadien,  von  der  Seite 
gesehen,  E  Dreitheilung,  von  der  Fussscheibe  gesehen.     (Nach  Carlgken,   1903). 

Manche  der  als  Knospung  bezeichneten  Fortpflanzuugsvorgänge  lassen 
sich  auf  Theilung  zurückführen ;  übrigens  treten  sie  in  recht  verschie- 
denen Modilicationen  auf,  von  denen  hier  nur  die  besonders  characte- 
ristischen  Formen  besprochen  werden  (Studer,  v.  Koch,  Duerden). 
Wenn  die  Theilung  so  erfolgt,  wie  sie  von  den  Actinien  beschrieben 
wurde,  nämlich  dadurch,  dass  der  Polyp  vom  Mundende  aus  in  zwei 
ungefähr  gleiche  Hälften  getrennt  wird,  so  liegt  der  Theilungsact  klar 
genug,  zumal  wenn  er  zu  einer  Trennung  der  beiden  auf  diese  Weise 
entstandenen  Individuen  führt.  Die  Theilungsebene  kann  eine  sehr 
regelmässige  Lagerung  zeigen,  und  dementsprechend  lassen  die  beiden 
Hälften  je  ein  Schlundrohr  mit  der  halben  Zahl  der  Septenpaare  und 
je  einem  Richtungsseptenpaar  erkennen  (Fig.  352  A  und  B).  Da  zwar 
weiterhin  neue  Septenpaare,  aber  keine  neuen  Richtungssepten  ge- 
bildet werden,  so  können  die  durch  Theilung  entstandenen  (im  Gegen- 
satz zu  den  durch  Knospung  gebildeten)  Polypen  keine  ganz  vollständige 
Ausbildung  erlangen.     Ueberhaupt  braucht  die  Theilung  nicht  völlig 
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durchgeführt  zu  werden,  und  bevor  die  erste  Theilung  vollzogen  ist, 
kann  eine  neue  einsetzen.  Auf  diese  Weise  kommen  Polypen  mit 
mehrfachen  Mundöff'nungen,  Schlundröhren  und  Septensystenien,  aber 


Fig".  352.  Manicina  areolata,  Durchschnitt  eines  ungetheilten  Polypen  und 
eines  in  Theilung  begriffenen  Polypen,  letzterer  mit  2  Schlundröhren  und  getrenntem 
Septensystem ;  r  Eichtungssepten.    (Nach  DUERDEN,   1902.) 


Fig'.  353.  A  Manicina  areolata  mit  4  Schlundröhren  und  4  Septalsystemen, 
B  Maeandrina  labyrinthica  mit  2  vollständigen  Schlundrohrsystemen  und  2  nur 
theilweise  angegebenen.     (Nach  Dceedex,  1902.) 


mit  nur  2  Paar  Richtungssepten  und  einem  gemeinsamen  Mauerblatt 
zu  Stande  (Fig.  353  A,  B).  Durch  diesen  unvollständigen  Theilungs- 
vorgang  vermehren  sich  viele  Steincorallen  und  vergrössern  auf  solche 
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Weise  ihre  Stöcke  (Fig.  354,  Favia,  Dichocoenia,  Isophyllia, 
Manicina,  Maeandrina,  Pectinia,  Calpophyllia  u.  A.). 

Dadurch,  dass  in  dem  Auftreten  der  Septenpaare  eine  gewisse  Un- 
regelmässigkeit stattfindet  und  die  Trennung  der  Einzelthiere  eine  mehr 
oder  weniger  weitgehende  ist,  kommen  hinsichtlich  des  Polypenbaues 
die  bekannten,  auf  den  Einzelpolypen  zunächst  schwer  zurückführ- 
baren Bilder  zu  Stande.  Man  sieht  am  Skelet  der  Maeandrinen  die 
oft  recht  langgestreckten  und  mehrfach  gewundenen  Mauerblätter,  die 
am  Stock  durch  mehr  oder  weniger  tiefe  Thäler  von  einander  getrennt 
sind.  Innerhalb  des  Mauerblattes  sind  die  Septen  in  ungefähr  verti- 
caler  Richtung  zu  ihm  orientirt,  aber  im  Bereich  eines  solchen,  in 
sich  zurücklaufenden  Mauerblattes  erkennt  man  doch  an  der  Stellung 
der  Septen,  dass  es  sich  um  mehrere  theils  besser,  theils  weniger 
deutlich   von   einander   geschiedene   Septensysteme   handelt.     Freilich 


Fig.  354. 


Fig.  355. 


Fig.  354.  Kalkskelet  eines  Theiles  des  Stockes  von  Coeloria  arabica.  (Nach 
Kltjnzinger,  aus  R.  Hertwig's  Lehrbuch  der  Zoologie,  1907.) 

Fig.  355.  Kalkskelet  eines  Theiles  des  Stockes  von  Favia  cavernosa.  (Nach 
Klunzingee,  aus  R.  Hertwig's  Lehrbuch  der  Zoologie,  1907.) 

kann  auch  diese  Unterscheidung  verloren  gehen,  worauf  von  einer 
Sonderung  der  Individuen  und  Individuengruppen  nicht  mehr  die 
Rede  ist.  Zwischen  den  Mauerblättern  können  die  Thäler  flacher 
werden,  bis  sie  nur  noch  durch  Furchen  angedeutet  sind  und  schliess- 
lich ganz  schwinden,  so  dass  also  eine  völlige  Verwachsung  der  Mauer- 
blätter eingetreten  ist.  Das  System  des  Stockes  wird  auf  diese  Weise 
immer  verwickelter  und  die  Zurückführung  auf  die  ihn  zusammen- 
setzenden Einzelpolypen  immer  schwieriger  (Fig.  355). 

Vollständiger  als  bei  den  „fissiparen"  Corallen,  wie  es  soeben 
geschildert  wurde,  kann  das  Ergebniss  der  Theilung  bei  den  „gemmi- 
paren",  d.  h.  knospenbildenden  Corallen  sein,  indem  bei  ihnen,  so  bei 
den  Gattungen  Madrepora,  Porites,  Cladocora,  Oculina 
u.  A.,  besonders  an  ungewöhnlich  vergrösserten  Polypen,  die  sich 
durch  characteristische  Septenanordnung  auszeichnen,  eine  Längs- 
theilung erfolgt  (Duerden).  Sie  führt  zur  Bildung  zweier  Polypen, 
von  denen  jeder  mit  vollständigem  Tentakelkranz,  Schlundrohr  und 
Septensystem ,    also    mit    2    Paar    Richtungssepten    ausgerüstet    ist. 
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während  bei  den  getheilten  „fissiparen"  Corallenpolypen  jedem  der 
beiden  Polypen  nur  ein  Paar  zukommt  und  die  beiden  ursprünglichen 
Pichtungsseptenpaare  sich  auf  die  Gesammtheit  der  aus  einander  her- 
vorgegangenen Polypen  vertheilen  (Fig.  353  u.  356).  Während  also 
bei  den  fissiparen  Corallen  die  Spaltproducte  niemals  den  vollständigen 
Bau  der  durch  Knospung  oder  aus  der  Larve  entstandenen  Polypen 
erlangen,  ist  dies  (nach  Duerden)  bei  den  gemmiparen  Corallen  der 
Fall.  Die  Restitution  ist  bei  ihnen  also  eine  weitergehende.  Man 
hat  in  diesem  Vorgang  eine  Mittelstufe  zwischen  Theilung  und  Knos- 
pung finden  wollen  und  von  fissiparer  Knospung  gesprochen  (Duer- 
den, 1903). 


Flg.  356.  A  Dasyphyllia  echinulata,  B  Favia  conferta,  C  Oeulina 
diffusa,  D  Prionastraea  coronata  in  Längstheilung.     (Nach  Studer,  1880.) 

Von  einer  „Theilknospung"  sprach  auch  G.  v.  Koch  bei  den  von 
ihm  eingehend  daraufhin  untersuchten  paläozoischen  Corallen,  und  er 
wie  Studer  führten  solche  Vorgänge,  die  man  als  Knospung  ange- 
sehen hatte,  auf  Theilung  zurück.  Jedenfalls  lassen  sie  sich  von  den 
vorher    besprochenen    Theilungserscheinungen    leicht    ableiten.      Bei 


Fig'.  357.     A — E  Lophohelia   tubulosa   mit  Ausbuchtungen    des  Kelches  und 
auf  diese  Weise  entstandenen  neuen  Individuen.     (Nach  Stüdek,   1877). 


V.  Koch's  „Theilknospung"  gehen  die  einzelnen  Partien  des  Tochter- 
kelches aus  gleichnamigen  Theilen  des  Mutterkelches  hervor.  Ein 
gewisser  Unterschied  von  jenen  Theilungsvorgängen  ist  hauptsächlich 
dadurch  gegeben,  dass  das  eine  Theilstück  kleiner  ist,  obwohl  sich  in 
dieser  Hinsicht  alle  Uebergänge  von  erheblich  kleineren  Theilstücken 
bis  zu  solchen  von  ungefähr  gleicher  Grösse  finden  (Fig.  356),  wie  dies 
letztere  übrigens  auch  bereits  aus  der  früheren  für  die  Actinien  ge- 
gebenen Darstellung  (Fig.  351)  hervorgeht.     Wenig  umfangreiche  Aus- 
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buchtungen  der  Wand  mit  den  dazu  gehörigen  Septen  geben  zur  Bildung 
neuer  Individuen  Veranlassung,  die  sich  allmählich  vom  Hauptthier 
mehr  absetzen  und  die  fehlenden  Theile  neu  bilden  (Fig.  356  u.  357). 
Der  Vorgang  kann  sich  gleichzeitig  noch  an  einer  anderen  Stelle  des 
Polypen  vollziehen  (Fig.  357  Ä  und  356  D),  so  dass  sich  mehrere  In- 
dividuen bald  nach  einander  von  dem  Hauptpolypen  abspalten  (Studer). 

Auch  die  „Septalknospung",  bei  welcher  der  neu  entstehende  Polyp 
in  wesentlichen  Theilen  durch  Umwandlung  von  Septen  ergänzt  und  ver- 
vollständigt wird,  wie  es  nach  v.  Koch  z.  B.  bei  Stauria  geschieht, 
wäre  als  Theilung  aufzufassen.  Dasselbe  würde  für  die  vom  Rande  aus 
nach  innen  hin  erfolgende  Abschnürung  gelten,  wie  sie  bei  Fungiaceen 
vorkommen  soll.  Vom  Mauerblatt  nach  innen  zu  eintretende  Faltungen 
(Fig.  358  a)  führen  nach  Studer's  Auffassung  schliesslich  zur  völligen 
Einschnürung  am  Rande  und  zur  Ablösung  der  betreffenden  Partie 
(Fig.  358,  bei  b),  die  nun  als  gesonderter  Theil  im  Inneren  liegt, 
eine    Einzelfungie    darstellen    soll    und    zum    Ausgangspunkt  einer  neuen 

Colonie  würde  (Studer).  Et- 
was schwer  verständlich  will 
es  bei  diesem  Vorgang  er- 
scheinen, dass  die  Aussen- 
wand  bei  einer  solchen  Ent- 
stehung des  neuen  Indivi- 
duums nach  dessen  Inneren 
zu  liegen  kommt,  die  Septen 
aber  nach  aussen  gerichtet 
sind,  wie  dies  so  dargestellt 
wird  (Fig.  358).  Ueberhaupt 
leiden  diese  Darstellungen  von 
den  Knospungs-  und  .Thei- 
lungserscheinungen  bei  den 
Corallen  daran,  dass  sie  nur 
zum  geringen  Theil  an  dem 
Weichkörper,  hauptsächlich  aber  am  Skelet,  d.  h.  also  an  bereits  mehr 
oder  weniger  ausgebildeten  Theilen  gewonnen  wurden.  Es  ist  anzunehmen, 
dass  diese  Vorgänge  manche  Modification  ihrer  Auffassung  erfahren  würden, 
wenn  man  sie  in  ihrer  Entstehung  und  in  ihrem  ganzen  Verlauf  verfolgen 
könnte.  Es  mag  sein,  dass  dann  die  Grenze  zwischen  Knospungs-  und 
Theilungsvorgängen  sich  noch  mehr  verwischen  würde.  Soweit  das  Stu- 
dium des  Skeletes  es  erkennen  lässt,  ist  dieses  auch  dann  der  Fall, 
wenn  der  Antheil  des  Mauerblattes  an  der  Bildung  des  neuen  Kelches 
ein  immer  geringerer  und  schliesslich  fast  völlig  verschwindender  wird, 
die  Bildung  des  jungen  Kelches  aber  hauptsächlich  vom  Boden  ausgeht, 
wie  es  nach  v.  Koch  bei  der  „Tabularknospung"  geschieht.  Dies  würde, 
soweit  es  sich  beurtheilen  lässt,  als  ein  Knospungsvorgang  aufzufassen 
sein,  so  dass  also  auch  die  am  Hartkörper  gemachten  Beobachtungen  auf 
Uebergänge  zwischen  Theilung  und  Knospung  hinweisen. 


Fig'.  358.  Herpolitha  limax,  von  oben 
gesehen ,  mit  einer  vom  Mauerblatt  ausgehenden 
Einfaltung  (bei  a)  und  einem  anscheinend  von  der 
Einfaltung  (bei  b)  abgeschnürten  Theilstück.  (Nach 
Studer,  1880.) 


2.  Theilung  und  Knospung  bei  Laryen. 

Von  einer  Theilung  der  Jugendformen  verschiedener  Cölenteraten 
ist  häufig  die  Rede  gewesen,  so  vermehren  sich  Jugendzustände  von 
Polypodium  durch  Längstheilung  (vgl.  oben  p.  503  und  Fig.  346).  Von 
der  Mundscheibe  ausgehende  Längstheilungen  beobachtete  Carlgren 
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(1902—3,  p.  82)  bei  Embryonen  von  Cribrina  (Bunodes),  sowie 
an  den  freischwimmenden  Planula-Larven  anderer  Actinien  (Sagartia 
vi  du  ata),  lieber  Theilungserscheinuugen  an  derartig  frühen  Ent- 
wickluugsstadien  besitzen  wir  ältere  Angaben,  z.  B.  die  bekannten 
Beobachtungsn  von  Metschnikoff  an  Oceania  armata.  Bei 
diesen  Hydroidpolj'pen  sind  es  sogar  die  Blastulastadieu,  die  sich  durch 
Theilung  vermehren,  indem  sie  eine  unregelmässige  Gestalt  annehmen 
und  durch  immer  tiefer  werdende  Einschnürungen  in  Theilstücke  zer- 
fallen, welche  dann  wieder  vollständige  Blastulae  bilden  und  sich 
weiter  entwickeln. 

Dem  Verhalten  von  Oceania  in  den  Endstadien  sehr  ähnlich 
ist  der  von  W.  Busch  schon  vor  langen  Jahren  an  den  Wimperlarven 
von  Chrysaora  beschriebene  Vorgang,  indem  ebenfalls  in  Folge  einer 
Einschnürung  ein  Zerfall  der  einen  Larve  in  zwei  Planulae  vor  sich 
geht  (Fig.  359  Ä).  Insofern  aber  nach  Busch's  Darstellung  dabei  erst 
eine  kleine  buckeiförmige  Hervorragung  an  der  Larve  auftrat,  die 
sich  später  vergrösserte  und  durch  deren  Ablösung  vom  Hauptkörper 


'     Fig-.  359.     Chrysaora- Larven    im   Knospungszustand.     Ä  und  B  Planula-Larven, 
■C  der  achtarmige  Stern  mit  mehreren  Knospen.     (Nach  W.  Busch.) 


dann  die  Theilung  erfolgte,  insofern  weiterhin  neben  dem  ersten  noch 
ein  zweiter  Fortsatz  auftreten  kann  (Fig.  359  B),  der  dieselbe  Um- 
wandlung durchmacht,  dürfte  die  ganze  Erscheinung  mehr  den 
Knospungsvorgängen  zuzuzählen  sein.  Dies  ist  um  so  wahrscheinlicher, 
als  von  der  weiter  entwickelten  und  schon  zur  jungen  Meduse  sich 
umgestaltenden  Larve  eine  grössere  Zahl  ähnlicher,  ebenso  einfach 
gestalteter  Knospen  hervorgebracht  werden  kann  (Fig.  359  C). 
Andererseits  erlangt  die  „Knospe"  an  dem  noch  ebenso  wenig  wie 
sie  selbst  differenzirtem  Larvenkörper  einen  so  grossen  Umfang,  dass 
sie  ungefähr  die  Hälfte  von  ihm  ausmacht  (Fig.  359  A)  und  die  Ab- 
trennung sich  infolgedessen  wie  bei  Oceania  unter  der  Erscheinung 
eines  Theilungsvorgangs  vollzieht. 

Mit  den  an  Cölenteratenlarven  beobachteten  Theilungs-  und 
Knospungsvorgängen  zeigt  die  bei  dem  „Mesozoon"  Trichoplax 
adhaerens  beobachtete  Form  der  Fortpflanzung  eine  grosse  Aehn- 
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lichkeit.  Wenn  wir  sie  aus  diesem  Grunde  hier  anreihen,  soll  die 
Frage,  ob  es  sich  bei  Trichoplax  wirklich  um  eine  selbständige, 
den  Mesozoen  zuzurechnende  Thierform  oder  nur  um  eine  modiücirte 
Medusenlarve  handelt,  nicht  weiter  berührt  werden.  Die  letztere, 
schon  früher  gehegte  Vermuthung  ist  neuerdings  in  sehr  bestimmter 
Form  geäussert  worden  (Krumbach  1907),  und  würde,  wenn  sie  sich 
als  richtig  erwiese,  jene  Uebereinstimmung  in  der  Fortpflanzungs- 
weise noch  mehr  erklärlich  erscheinen  lassen. 

Anhang. 

Trichoplax.  Die  dreischichtigen  scheibenförmigen  Platten  des 
Trichoplax,  an  denen,  abgesehen  von  der  Abplattung  des  Körpers, 
bestimmte  Axenverhältnisse  nicht  zu  unterscheiden  sind,  lassen  nur 
selten  die  eigentliche  Scheibenform  erkennen,  sondern  ziehen  sich 
gewöhnlich  nach  verschiedenen  Richtungen  in  unregelmässiger  Weise  aus 
(Fig.  360  Ä,  a—f).  Wenn  dieses  Ausziehen  in  Form  eines  langen 
Bandes    geschieht,    so   kann   es   zu   einer   Einschnürung   und   Durch- 

c      ; 


■^x.' 


Fig'.  360.  Trichoplax  adhaerens.  A  in  verschiedenen  Formzuständen  (a — d)^ 
zu  einem  Band  ausgezogen  (e)  und  in  Vorbereitung  zur  Theilung  (/),  B — D  die  späteren 
Stadien  des  Theilungsvorgangs.     (Nach  F.  E.  Schulze,   1902.) 

theilung  führen,  welcher  Vorgang  ungefähr  unter  dem  Bilde  einer 
Amöbentheilung  verläuft  und  sozusagen  als  Typus  der  Architomie  er- 
scheint (Fig.  360  B—D,  F.  E.  Schulze).  Ob  dies  die  einzige  Theilungs- 
form  des  Trichoplax  ist  oder  ob  knospenartige  und  schliesslich 
nur  noch  durch  einen  Stiel  mit  dem  Körper  in  Verbindung  stehende 
Ausbuchtungen  zur  Abtrennung  kleinerer  Theil stücke  führen  können, 
wie  man  fast  vermuthen  möchte,  lässt  sich  vorläufig  nicht  sagen. 
(F.  E.  Schulze,  Garbowski,  Monticelli,  Krumbach). 
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Der  von  Monticelli  in  den  Aquarien  der  Neapeler  Zoologischen 
Station  aufgefundene  Treptoplax  reptens  verhält  sich  hinsichtlich 
des  Verlaufs  der  Theiluug  ganz  entsprechend  wie  Trichoplax,  mit 
dem  er  auch  im  Uebrigen  grosse  Uebereinstimmung  zeigt.  So  ist 
die  Vermuthung  geäussert  worden,  wenn  Trichoplax  die  modificirte 
Larve  einer  Eleutheria  sei,  Treptoplax  als  solche  einer  anderen 
Eleutheria-Art  zugehören  möge, 

Orthonectiden.  Obwohl  in  systematischer  Hinsicht  nicht  in  diesen 
Zusammenhang  gehörig,  sollen  hier  doch  wegen  der  sonstigen  Aehnlich- 
keit  des  Vorgangs  die  an  den  sogenannten  Plasmodien  der  Ortho- 
nectiden sich  abspielenden  Theilungsvorgänge  erwähnt  werden.  Die 
vermuthlich  aus  den  zweischichtigen  Flimmerlarven  hervorgegangenen, 
nur  noch  aus  einer  Plasmamasse  mit  eingelagerten  Kernen  bestehenden 
Plasmodien  haben  die  Fähigkeit,  grössere  oder  kleinere  lebensfähige 
Stücke  von  sich  abzuschnüren,  d.  h.  also  sich  auf  dem  Wege  der 
Fragmentation  zu  vermehren.  Da  es  sich  auch  hier  um  Formen 
handelt,  welche  auf  einer  weit  niederen  Entwicklungsstufe  stehen  als 
die  ausgebildeten  Thiere,  so  erinnert  der  Vorgang  lebhaft  an  die  oben 
erwähnte  Theiluug  der  Medusenlarven,  sowie  an  das  Verhalten  des 
Trichoplax.  Auf  die  Fortpflanzungsverhältnisse  der  Orthonectiden 
wird  am  Schluss  des  IX.  Capitels  noch  kurz  einzugehen  sein. 

3.  Knospungserscheinuiigeii, 

Die  zuletzt  von  einigen  Medusenlarven,  sowie  die  vorher  von 
Medusen  und  besonders  von  den  stockbildenden  Anthozoen  besprochenen 
Erscheinungen  führen  ganz  von  selbst  zu  den  Knospungsvorgängen 
hinüber.  Von  diesen  schliessen  sich  am  besten  diejenigen  hier  an, 
welche  ebenfalls  an  Larven  oder  doch  an  sehr  einfachen,  sozusagen 
jugendlichen  Formen  ablaufen  und  dabei  die  Bildung  recht  wenig  ent- 
wickelter Abkömmlinge  zur  Folge  haben.  Derartige  Vorgänge  finden 
sich  besonders  bei  den  Hydromedusen  und  ihnen  nahestehenden  Formen. 

A.  Knospung  an  Larven  und  primitiven  Formen,  sowie  Entstehung 
larvenähnlicher  Zustände  durch  Knospung. 

Hydroidpolypen. 

Vor  Allem  in  Betracht  kommen  zunächst  die  Fortpflanzungs- 
vorgänge, wie  sie  bei  Haler emita,  Gonionema  und  Micro- 
hydra (von  ScHAUDiNN,  Perkins,  Ryder  und  Potts)  beobachtet 
wurden. 

Am  Körper  von  Haler  emita  bilden  sich  gleichzeitig  mehrere 
buckeiförmige  Hervorwölbungen,  die  sich,  ohne  die  Gestalt  des  Mutter- 
thiers  erlangt  zu  haben,  als  Knospen  von  diesem  ablösen  (Fig.  361 Ä 
u.  B).  Mundöffnung  und  Tentakeln  fehlen  ihnen ;  die  aus  den  beiden 
Blättern  gebildete  Körperwand  umgibt  eine  allseitig  geschlossene 
Höhle.  ScHAUDiNN  vergleicht  das  Ganze  einer  Planula- Larve,  der 
nur  die  Wimperung  fehlt.  Später  zieht  sich  das  eine  Ende  rüssel- 
artig aus  und  es  bildet  sich  eine  Mundößnung.  Jetzt  kriechen  diese 
Sacculae,  wie  Schaudinn  sie  nannte,  lebhaft  umher  und  nehmen 
Nahrung  auf.  Sie  vermehren  sich  ebenfalls  durch  Knospenbildung 
(Fig.  361  C)  und  die  von  ihnen  erzeugten  Fortpflanzungskörper  gleichen 
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denen,  aus  welchen  sie  selbst  hervorgingen.  Erst  nach  längerer  Zeit 
freien  Lebens  schreitet  die  Saccula  zur  Tentakelbildung,  indem  ein 
solcher  und  später  ein  zweiter  auftritt,  bis  mit  der  Festsetzung  des 
Polypen  die  Vierzahl  seiner  Tentakeln  erreicht  wird  und  die  bis- 
herige gestreckte  in  die  endgültige  gedrungene  Gestalt  übergeht 
(Fig.   3Q1B  u.  Ä). 


Fig.  361.     Haleremita   cumulans.     A  der  Polyp  mit  2  Knospen,  B  „Saccula", 
C  Saccula  mit  einer  Knospe.     (Nach  SCHAUDIUN  1894). 

Mit  dem  Fortpflanzungsmodus  von  Haler  emita  zeigt  derjenige 
von  Gonionema  eine  gewisse  Uebereinstimmung  (Perkins).  Aus 
dem  Ei  dieses  Polypen  geht  eine  Planula-Larve  hervor,  die  sich  fest- 
setzt und  zu  einem  einfachen  Polypen  wird.!  Dieses  mit  4  Tentakeln 


Fig.  362.  Gonionema  M  u  r  b  a  c  h  i  i.  A  der  Polyp  mit  einer  Knospe, 
JB — E  deren  allmähliches  Vorbuchten  und  Ablösen  in  Form  einer  Planula.  (Nach 
Peekins  1902.) 


versehene  und  der  Haleremita  anscheinend  recht  ähnliche  „Hydra- 
stadium" erzeugt  aus  seitlichen  Vorwölbungen  Knospen,  die  sich  an  der 
Basis  einschnüren,  sich  allmählich  in  die  Länge  strecken  und  schliess- 
lich  an  der   Eiuschnürungsstelle   ablösen   (Fig.   362  A—E).     Die   ab- 
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getrennten  Knospen  sind  planulaähnlich ,  wenn  auch  wimperlos; 
sie  setzen  sich  bald  fest,  erhalten  am  freien  Ende  die  Mundöfifnung 
und  bilden  Tentakeln;  ihre  noch  etwas  dunkle  Beziehung  zu  den 
Medusen  von  Gonionema  braucht  hier  nicht  erörtert  zu  werden. 

Auch  bei  dem  Süsswasserpolypen  Micro hydra  Ryderi  sollen 
nach  den  Beobachtungen  von  Ryder  und  Potts  (in  einer  kurzen  Mit- 
teilung Goette's  über  dieselbe,  jetzt  auch  in  Deutschland  gefundene 
Art  ganz  neuerdings  bestätigt)  durch  seitliche  Knospung  an  dem  sehr 
einfach  gestalteten,  einer  Protohydra  ganz  ähnlichen  Polypen, 
planulaartige  Fortpflanzungskörper  entstehen,  die  sich  ablösen  und  sich 
mit  einer  Fussscheibe  festsetzen,  um  dadurch  einen  neuen,  ebenso  ein- 
fachen Polypen  zu  bilden  (Fig.  363  B—B  Potts,  1906  und  1908, 
GoETTE  1909).  Aus- 
serdem vermag  der  ^i^^^^jv  .,*===^=^=^ 
Polyp  Knospen  zu 
treiben,  die  an  ihm 
selbst  zu  seiner  eige- 
nen Grösse  heranwach- 
sen, um  erst  dann  zur 
Ablösung  zu  gelangen  A 
(Fig.  363^  und  B). 
Dies  erscheint  dann 
fast  wie  Theilung  und 
gleicht  dem  vorher  be- 
sprochenen Verhalten 
der  Ghrysaora -Lar- 
ven, obwohl  es  sich 
um  einen  Knospungs- 

Fi?.  363.  Myero- 
hydra  Ryderi.  A  Polyp 
mit  Knospe,  B  Doppel- 
polyp mit  planulaartiger 
Knospe,  C,  D  diese  letz- 
tere frei  und  nach  der 
Festsetzung  im  Uebergang 
zum  Polypen,  E — G  das 
aus'  2,  3  und  4  Individuen 
bestehende  Stöckchen  des 
Süsswasserpolypen.  (Nach 
Rydek,  Paesons  und  Potts, 
1906.) 


Vorgang  handelt.  Aehnliche  Verhältnisse  scheinen  die  ebenfalls  sehr 
einfach,  schlauchförmig  gestalteten  Polypen  aufzuweisen,  welche 
gelegentlich  im  Süsswasser  gefunden  und  zu  Lim  no  codi  um  in 
Beziehung  gebracht  werden  (Bourne,  Fowler,  Parsons);  bei  ihnen 
kommen  wie  bei  Micro  hydra  zwei  ungefähr  gleich  grosse,  am 
blinden  Ende  miteinander  verbundene  Polypen,  aber  auch  solche  aus 
3  und  4  Polypen  gebildete,  ganz  kleine  Stöckchen  vor,  die  durch 
Knospung  entstanden  (Fig.  m^E—G).  Dass  sie  sich  von  einander 
lösen  wie  bei  Hydra,  dürfte  anzunehmen  sein,  und  da  die  Knospen 
dem  Mutterthier  an  Grösse  annähernd  gleich  sind  (Fig.  363  E), 
so  vollzieht  sich  die  Trennung  schliesslich  auch  nach  Art  einer 
Theilung. 
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Auch  bei  höher  stehenden  Hydroidpolypen  scheinen  Knospen,  die 
sich  in  einem  noch  sehr  wenig  differenzirten  Zustand  befinden,  zur  Ab- 
lösung vom  Stock  oder  doch  zu  einer  gewissen  Selbständigkeit  zu  ge- 
langen. Letzteres  ist  nach  Hardy  (1898)  bei  Myriothela  der  Fall, 
deren  rundliche  Knospen  sich  zu  einer  Zeit  von  den  Weichtheilen  des 
Mutterthiers  abtrennen,  wenn  noch  nicht  einmal  ihre  Körperschichten 
völlig  gesondert  sind.  Allerdings  scheinen  sie  dann  mit  dem  Periderm 
in  Verbindung  zu  bleiben  und  sich  zu  den  Polypen  zu  entwickeln.  Bei 
Moerisia  hingegen  soll  nach  Boulengers  Beobachtung  eine  frühzeitige 
Abtrennung  der  ebenfalls  noch  wenig  differenzirten  Knospen  erfolgen, 
die  sich  dann  wohl  nach  einiger  Zeit  zum  Polypen  entwickeln,  denn  fast 
scheint  es,  als  machten  sie  ein  Dauerstadium  durch,  indem  sie  eine 
gallertige  Hülle  um  sich  ausscheiden  sollen.  Der  letztere  der  beiden 
eigenartigen  Hydroidpolypen,  Moerisia  lyonsi,  eine  Brackwasserform 
aus  dem  Qurunsee  der  egyptischen  Provinz  Fayüm,  bringt  Medusen  her- 
vor, während  Myriothela  phrygia  an  seinem  Stock  Gonophoren 
erzeugt. 

Planulaartige  Fortpflanzungskörper  können  auch  am  Körper  der 
Scyphostomen  durch  Knospung  entstehen  und  werden  bei  Be- 
handlung der  lateralen  Knospung  dieser  Polypen  Erwähnung  finden 
(p.  560). 

Einer  zu  beträchtlicher  Grösse  herangewachsenen  Planula  scheint 
auch  der  von  Ussow  genauer  beschriebene,  in  den  Sterleteiern  schma- 
rotzende   Polyp odium- Schlauch    zu    entsprechen ,    welcher    durch 

Knospung  aus  sich  die  zahl- 
reichen Polypen  entstehen 
lässt  (Fig.  364  Ä~C),  die 
sich  dann  von  ihm  ablösen 
und  die  frei  lebende,  Hydra- 
ähnliche Form  darstellen,  deren 
Längstheilung  schon  früher 
(p.  503,  Fig.  346)  beschrieben 
wurde. 


Fi g'.  364.  Polypodium  hydri- 
forme.  A  Stolo  mit  16  primären 
Knospen,  B  mit  secundären  Knospen, 
C  mit  32  Knospen,  deren  Tentakel 
ausgestülpt  sind.    (Nach  Ussow,  1887.) 


Leider  konnte  die  Entwicklungsgeschichte  dieses  eigenartigen,  durch 
Gestalt  und  Lebensweise  gleich  merkwürdigen  Thieres  noch  nicht  ge- 
nügend aufgeklärt  werden.  Auch  die  neuesten  von  Lipin  (1909)  darüber 
angestellten  Untersuchungen  vermochten  dies  nicht,  vermehren  aber  die 
sonderbaren  Züge  des  Thieres  noch  um  einen  weiteren,  indem  bei  der 
auch  schon  von  Ussow  beobachteten  Einstülpung  der  Knospen  ins  Schlauch- 
innere  und  der  diesem  Vorgang  entsprechenden  Art  der  Tentakelbildung  zu- 
nächst eine  umgekehrte  Lagerung  der  Keimblätter  zu  Stande  kam  (Fig.  365 
A — D).  Sie  bleibt  ziemlich  lange  erhalten  und  dürfte  durch  das  Leben 
in  dem,  einen  vortrefflichen  Nährboden  darstellenden  Eidotter  (des  Wirths- 
thiers)  bedingt  sein ;  übrigens  soll  sie  nach  Lipin  auch  die  Entwicklungs- 
weise der  Organe  wesentlich  beeinflussen.  Später  erfolgt  eine  Umstülpung 
der  Keimblätter,  wodurch  dann  die  gewöhnliche  Lagerung  der  Keimblätter 
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hergestellt  wird  (Fig.  365  E).  Die  Knospen  sitzen  dann  dem  Schlauch 
äusserlich  an  (Fig.  364  C)  und  ihre  Ablösung  führt  zu  der  vorher  er- 
wähnten freilebenden  Form  (Fig.  346  A,  S.  503). 


Fig".  365.  Polyp odium  hydriforme.  A  Knospe  mit  nach  innen  gerichteten 
Tentakeln,  £  und  C  Einstülpung  dreier  neben  einander  liegender  Knospen,  D  eingestülpte 
Knospe,  E  umgestülpte  Knospe  mit  der  normalen  Lagerung  der  Keimblätter.  (Nach 
LiPlN,   1909.) 

ab  Ebene  senkrecht  zur  Längsachse  des  Stolo,  cd  Ebene  zwischen  primären  und 
secundären  Tentakeln  (p<  u.  st),  nt  Nesselkapsel-,  tt  tactile  Tentakel,  e  Einstülpungs- 
öffnung, ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  ms  Zwischenschicht,  m  Mundöffnung. 


Narcomedusen. 

Wie  bei  Polypodium  die  Ausgestaltung  junger  Entwicklungs- 
stadien durch  die  parasitische  Lebensweise  beeinflusst  und  ihr  früher, 
recht  eigenartiger  Uebergang  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  da- 
durch hervorgerufen  wird,  so  ist  dies  in  noch  weit  höherem  Masse 
der  Fall  bei  den  Larven  mancher  Narcomedusen.  Während  frei  lebende 
Narcomedusen,  z.  B.  die  Aeginiden,  sich  wie  die  Trachymedusen  aus 
der  Planulalarve  direct  zur  Meduse  entwickeln  können  (Spec.  Theil 
dieses  Lehrbuchs,  p.  32),  treten  bei  den  parasitisch  lebenden  Cuninen, 
bei  Cunina,  Cunoctantha,  Pegantha  insofern  ganz  andere  Ver- 
hältnisse ein,  als  junge,  noch  auf  sehr  niedriger  Entwicklungsstufe 
stehende  Individuen  sich  auf  ungeschlechtlichem  Wege  vermehren  und 
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andererseits  solche  in  ganz  niederem  Entwicklungszustand  befindliche 
Individuen  durch  Knospung  hervorgebracht  werden. 

Frühe,  ungefähr  bis  zum  Stadium  der  Planula  entwickelte  oder 
wenig  ältere  Larven  gehen  zu  einem  parasitischen  Leben  in  anderen  Me- 
dusen über,  wo  sie  besonders  im  Gastrovascularsystem  gefunden  werden. 
Hier  entwickeln  sie  sich  weiter  und  bei  Cunoctantha  octo- 
naria  werden  sie  (in  der  Schirmhöhle  von  Turritopsis)  zu  einem 
schlauchförmigen,   mit   2   Tentakeln  versehenen  Wesen   (Fig.  366  Ä),. 


Fig.  366.  Knospenbildung  an  der  Larve  von  Cunoctantha  octonaria.  A  Junge 
Larve  B  mit  2  Knospen  am  „Stolo",  C  ältere,  in  der  Umwandlung  zur  Meduse  befind- 
liche Larve.   (Nach  Mc  Ckady,  aus  Chijn,  Coelenteraten,  Bronns  Classen  u.  Ordnungen.) 

lob  Lappen  des  Schirmrandes,  ma  Manubrium,  o  Mundöffnung,  s  Schirmrand  mit 
Lappen,  t  Tentakel,  u  Schirm  (Umbrella). 

welches  an  dem  von  den  Tentakeln  abgewendeten  Ende  eine  Mund- 
öffnung erhält.  Zwei  weitere  Tentakel  kommen  hinzu,  das  aborale 
Ende  verbreitert  sich  und  wird  medusenförmig  (Fig.  366  C).  Ehe 
jedoch  die  Umbildung  zur  Meduse  eintritt,  also  sozusagen  im  Polypen- 
stadium, kann  der  aborale  Theil  weiter  auswachsen  und  einige  Knospen 
treiben,  was  man  als  Bildung  eines  Stolo  prolifer  bezeichnet  hat 
(Fig.  366  B).  Die  Knospen  lösen  sich  ab  und  machen  ebenfalls  die 
schon  gekennzeichnete  Metamorphose  durch  (Fig.  366).  Hier  bringt 
also  die  Medusenlarve  ihr  ungefähr  gleiche  polypoide  Larvenformen 
hervor,   die   sich   dann   wie  das  Mutterthier  selbst  zu  Medusen  meta- 
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morphosiren  (Mc  Crady,  W.  K.  Brooks,  H.  V.  Wilson).  Aehnlich 
scheint  sich  der  Parasit  zu  verhalten,  welchen  Metschnikoff  (1886) 
in  der  Glockenhöhle  von  Rhopalon  ema  velatum  auffand;  er  war 
mit  3  Tentakeln  sowie  6  auf  verschiedenen  Entwicklungsstadien 
stehenden  Medusenknospen  versehen,  die  denen  der  Cunoctantha 
octonaria  offenbar  glichen  und  auch  das  lange,  für  die  Cuninen 
noch  zu  erwähnende  Manubrium  besassen. 
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Fig.  367.  A  Cuninenstolo  unbekannter  Herkunft  aus  der  Magenhöhle  von  Sol- 
mundella  bitentaculata,  B  von  Cunina  peregrina,  C  junge,  erst  kurz  vorher 
abgelöste  Meduse  der  letzteren  Cunina.     (Nach  Bigelow,   1909.) 

ma  Manubrium,  s  Schirmrand  mit  Lappen,  t  Tentakel. 


In  den  besprochenen  Fällen  ist  der  „Stolo"  nicht  umfangreich 
und  es  sind  nur  wenige  Knospen,  die  an  ihm  entstehen  und  sich  früh 
vom  Mutterthier  loslösen,  das  dann  selbst  noch  einer  weiteren  Ent- 
wicklung fähig  ist.  Bei  anderen  Narcomedusen  dagegen  kann  der 
Larvenkörper  zu  einem  umfangreichen,  sich  gabelnden  Schlauch  aus- 
wachsen,  der  mit  zahlreichen  Medusenknospen  dicht  besetzt  ist,  so 
dass  es  zur  Bildung  der  Knospenähren  oder  Knospentrauben  der 
Cuninen   kommt,   wie   sie   sich   in   der  Magenhöhle   anderer   Medusen 
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finden,  z.  B.  Cunina  parasitica  in  Geryonia  (Carmarina) 
hastata.  Auf  die  besondere  Art  der  Medusenknospung  an  diesem 
Stolo  werden  wir  noch  zurückzukommen  haben  (Fig.  393,  p.  551); 
hier  sei  nur  erwähnt,  dass  bei  den  knospenden  Medusen  das  Manu- 
brium  sehr  umfangreich  ist  und  der  Bildung  von  Schirm  und  Tentakeln 
weit  vorauseilt,  welches  Verhalten  sowohl  den  jungen  Medusen  wie 
dem  proliferirenden  Stolo  ein  recht  eigenartiges  Aussehen  verleiht 
(Fig.  366  u.  367).  Wenn  die  Medusen  die  nötige  Ausbildung  erlangt 
haben,  lösen  sie  sich  vom  Stolo  ab  und  dürften  dann  zu  freiem  Leben 
wie  zur  Geschlechtsreife  gelangen,  so  dass  also  wie  bei  den  Hydroid- 
polypen  ein  Generationswechsel  vorläge.  Es  ist  anzunehmen,  dass 
aus  ihren  Eiern  Planulalarven  hervorgehen,  welche  in  den  Körper 
anderer  Medusen  einwandern,  um  hier  zu  dem  knospenden  Stolo  aus- 
zuwachsen (F.  E.  Schulze,  0.  Maas,  vgl.  hierzu  weiter  unten  p.  525). 
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Fig.  368.  Knospende  Larven  von  Pegantha  smaragdina  aus  dem  peripheren 
Canalsystem  der  mütterlichen  Meduse.  A  und  B  mit  einer,  C  mit  zwei  Knospen  (w).  (Nach 
H.  B.  BiGELOW,  1909.) 

Der  „Stolo"  würde  bei  dieser  Auffassung  dem  Hydroidenstock  ent- 
sprechen, obgleich  er  in  Wirklichkeit  dessen  Natur  nicht  besass,  sondern 
wohl  früher  selbst  Medusencharacter  hatte.  In  dieser  Beziehung  lässt 
sich  die  vorerwähnte  Cunoctantha  im  einen  wie  im  anderen  Sinne 
verwerthen.  Wie  aus  einer  Planulalarve  könnte  der  Stolo  auch  aus  einer 
jungen  Meduse  hervorgegangen  sein,  für  die  es  dann  zweifelhaft  wäre, 
auf  welchem  Wege  sie  entstanden  ist  und  die  nicht  einmal  in  das  Wirts- 
thier  von  aussen  eingewandert  zu  sein  braucht.  Sicher  ist  jedenfalls  die 
am  Stolo  stattfindende  ungeschlechtliche  Vermehrung,  während  die  ge- 
schlechtliche Fortpflanzung  der  Medusen,  sowie  besonders  das  Zustande- 
kommen des  Stolo  noch  weiterer  Feststellung  bedarf.  In  dieser  Be- 
ziehung muss  auf  das  weiter  unten  (p.  525)  für  Cunina  proboscidea 
Mitgetheilte  verwiesen  werden. 
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Die  Fortpflanzung  ist  bei  den  Cuninen  eine  recht  verschieden- 
artige, denn  ausser  der  fortgesetzten  Knospung  am  „Stolo"  zur  Bildung 
der  individuenreichen  Knospentrauben  oder  derjenigen  an  einer  Larve, 
die  sich  dann  selbst  zur  Meduse  entwickelt,  kann  bei  Cunina  rubi- 
ginosa  am  aboralen  Pol  der  Cunanthiden  ähnlichen  Larve  ein  ebenso 
gestaltetes  Individuum  hervorgebracht  werden  (Metschnikoff,  1874, 
1886).  Durch  Knospung  vom  aboralen  Pol  aus  entstehen  nach  der 
neuerdings  durch  Bigelow  (1909)  gegebenen  Darstellung  auch  bei 
den  polypoiden  Larven  der  Pegantha  smaragdina  eine  oder  zwei 
Knospen,  die  bald  Tentakeln  entwickeln  und  den  Individuen,  von  denen 
sie  ausgingen,  recht  ähnlich  sind  (Fig.  368  Ä — C).  Ferner  findet  bei 
CunoctanthaFowleri  an  den  Magentaschen  eine  Knospung  von 
Medusen  statt,  welche  anscheinend  mit  den  bei  anderen  Medusen  be- 
obachteten, noch  zu  erwähnenden  Knospungsvorgängen  vergleichbar 
ist  (Browne  und  Fowler,  1906).  Dem  gegenüber  stehen  die  höchst 
eigenthümlichen  und  schwer  zu  deutenden  Erscheinungen,  welche  als 
„innere  Knospung'',  Sporogonie  oder  parthenogenetische  Entwicklung 
iDeschrieben  wurden.  Nachdem  sich  Metschnikoff  (1886)  eingehend 
mit  diesen  Fortpflanzungsvorgängen  bei  verschiedenen  Cuninen  (C.  pro- 
boscidea,  rubiginosa,  Köllikeri  und  parasitica^)  be- 
schäftigt hatte,  sind  sie  neuerdings  abermals  Gegenstand  genauer 
Untersuchung  durch  J.  Stschelkanow^zew  (1906  bei  C.  probosci- 
dea)und  Bigelow  (1909  bei  C.  peregrina,  Pegantha  laevis 
und  P.  smaragdina)  geworden:  frühe  Stadien  der  Cunina  para- 
sitica  wurden  auch  von  Woltereck  (1905)  beschrieben. 

Die  schon  von  früheren  Autoren  (Kölliker,  Gegenbaur,  Kefer- 
STEiN  und  Ehlers,  F.  Müller,  Haeckel  u.  A.)  beobachtete  Er- 
scheinung, dass  im  Gastrovascularsystem  der  Cuninen  wieder  Cuninen 
in  verschiedenen  Entwicklungszuständen  gefunden  werden,  führte  zu 
der  Vermuthung,  dass  diese  Medusen  hier  durch  „innere  Knospung" 
entstanden  seien. 

Die  nahe  liegende,  wenn  auch  theoretisch  nicht  recht  wahrschein- 
liche Annahme  findet  ganz  neuerdings  wieder  einen  Vertreter  in  Bigelow 
(1909),  der  bei  verschiedenen  Narcomedusen  (Cunina  peregrina, 
Pegantha  laevis)  eine  innere  Knospung  beschreibt.  Sie  soll 
nach  seiner  Darstellung  aus  einer  Wucherung  des  entodermalen  Epithels 
der  Magenhöhle  (bei  Cunina)  oder  des  Kanalsystems  (bei  Pegantha) 
bestehen,  so  dass  also  allein  das  Entoderm  bei  der  Bildung  des  neuen 
Individuums  betheiligt  wäre.  Knopfförmige  Verdickungen  entständen  an 
der  Wand  des  Magens  oder  Ringkanals,  die  sich  als  rundliche,  Morula- 
ähnliche  Körper  ablösen  (Fig.  369  A  u.  B),  um  in  die  Gastralhöhle  zu 
fallen  und  sich  hier  weiter  za  entwickeln.  Noch  während  der  Knospung 
kann  sich  eine  neue  Knospe  von  den  älteren  abschnüren  (Fig.  370  Ä), 
welches  Verhalten  an  die  embryonale  Knospung  der  Bryozoen  erinnert. 
Derartige  Knospen  sollen  in  grösserer  Menge  auftreten  und  es  wird  häufig 
eine  ganze  Anzahl  neben  einander  gefunden  (Fig.  370  B).  Die  Richtig- 
keit   dieser   Darstellung   vorausgesetzt,    würde    also    in    diesem  Falle    die 


1)  Bezüglich  der  Benennung  der  hier  angeführten  Narcomedusen  bedienen  wir 
uns  der  von  den  betr.  Autoren  gebrauchten  Bezeichnungen,  da  es  an  dieser  Stelle 
ausgeschlossen  sein  würde,  die  unter  den  Autoren  herrschenden  Meinungsverschieden- 
heiten aufzuklären.  Im  Uebrigen  darf  auf  die  neueren  Publicationen  von  0.  Maas, 
Stschelkaitowzew,  Bigelow  und  Vanhöffen  verwiesen  werden. 
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Knospe    ausschliesslich   vom    inneren    Blatt    geliefert,    wie    sie    in    einem 

anderen  Falle  (bei  den  Margeliden,  vgl.  unten  p.  554)  allein  vom  äusseren 

Blatt  herkommen  soll. 

Fig.  369.  Jugendstadien  poly- 
poider  Larven,  sogenannte  innere 
Knospen.  A  und  B  von  Pegan- 
tha  laevis,  am  Entoderm  (ent) 
festsitzend  und  abgelöst.  (Nach 
BiGELOW,   1909.) 

BiGELOw  vertritt  die 
Auffassung  von  der  inneren 
Knospung  und  sucht  sie 
durch  Abbildungen  zu  be- 
legen, obwohl  er  selbst  für 
die  Entstehung  der  im 
Gastralraume  lebenden  Me- 
dusen bei  einer  anderen 
Narcomeduse  (Pegantha 
smaragdin  a)      diejenige 

Entwicklungsweise 
beschreibt,  wie  sie,  freilich 
auf  Grund  eines  etwas  andersartigen  Ausgangspunktes,  von  Metschnikoff 
(1886)  und  dann  von  Stschelkanowzbw  (1906)  angegeben  wurde.  Dieser 
Entwicklungsweise  entsprechend,  ist  bei  den  vermeintlichen  inneren 
Knospen  an  Planula-ähnliche  Stadien  zu  denken,  die  sich  an  das  Ento- 
derm anhefteten. 

Was   sich   den   älteren   Autoren   als   innere   Knospung  darstellte, 
erklärte  Metschnikoff   dadurch,   dass   bei  Cunina  proboscidea 

Ä  B 


ent 


ent 


-vr-,^ 


"«Wisijg;,^»»' 


ent 


Fig.  370.  Innere  Knospenbildung  am  Entoderm  (ent)  von  Cunina  peregrina, 
A  mit  einer  zweiten  (&,)  an  der  ersten  Knospe  {h^),  s  Stützlamelle,  B  Obernächenansicht 
des  betreffenden  Entodermtheils.     (Nach  BiGELOW,  1909.) 
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und  den  anderen,  oben  genannten  Cuninen  in  den  Gonaden  besondere 
Zellen,  seine  „Sporen",  vorkommen,  die  amöboid,  beweglich  und  daher 
zur  Auswanderung  befähigt  sind,  wie  dies  auch  von  den  Keimzellen 
anderer  Hydromedusen  bekannt  ist  (vgl.  p.  542  u.  548,  sowie  AUg. 
Theil  I,  p.  296).  Sie  dringen  in  das  Entoderm  des  Magens  und  Ring- 
kanals, wie  auch  in  die  Schirmgallerte  ein.  Zwei  der  Zellen  vereinigen 
sich,  und  während  die  eine  sich  theilt  und  ihre  Embryonalentwicklung 
durchmacht,  bleibt  die  andere,  ganz  bedeutend  heranwachsende  Zelle 
amöboid,  indem  sie  wohl  zur  weiteren  Fortbewegung,  wie  zum  Schutze, 
zur  Ernährung  und  schliesslich  auch  zum  Festheften  des  Embryos 
dient,  denn  dieser  ist  unterdessen  in  die  GastralKöhle  der  Mutter  ge- 
langt und  wird  durch  die  ihm  beigegebene  grosse  Zelle  an  der  ento- 
dermalen  Wand  fixirt  (Metschnikoff,  Stschelkanowzew,  Wolter- 
eck, BiGELOW').  Später  werden  die  Embryonen  von  der  Wand  frei 
und  entwickeln  sich  zu  kleinen  Medusen.  Diese  können  sich  zunächst 
noch  durch  eine  am  aboralen  Pol  stattfindende  Knospenbildung  fort- 
pflanzen, wie  dies  bereits  von  den  auf  entsprechende  Weise  erzeugten 
polypoiden  Stadien  der  Pegantha  smaragdina  nach  Bigelow's 
Beschreibung  angegeben  wurde  (Fig.  368). 

Die  Zellen,  aus  denen  sich  die  jungen  Medusen  entwickeln,  stammen 
aus  den  Gonaden  und  sind  somit  als  Keimzellen  anzusehen,  wie  dies  auch 
bei  unserer  früheren  Besprechung  dieses  Verhaltens  geschah  (Spec.  Theil, 
p.  33).  Demnach  würde  diese  Fortpflanzungsart  der  Medusen  gar  nicht 
zur  Besprechung  der  ungeschlechtlichen  Vermehrung  gehören,  wenn  sie 
nicht  in  diesem  Zusammenhang  erwünscht  gewesen  wäre  und  wenn  nicht 
andere  Auffassungen  dafür  geltend  gemacht  würden,  wie  dies  auch  aus 
den  neueren  Bearbeitungen  von  Stschelkanowzew  und  Bigelow  hervor- 
geht. Der  erstgenannte  Autor  legt  ein  besonderes  Gewicht  darauf, 
dass  die  Zellen,  aus  denen  sich  die  Embryonen  entwickeln,  Eizellen  sind, 
deren  Reifung,  Befruchtung  und  Furchung  er  verfolgen  konnte.  Bigelow 
schliesst  sich  dieser  Auffassung  an,  und  nach  seiner  Darstellung  führt 
die  Entwicklung  dieser  Embryonen  zur  Bildung  der  im  Gastralraum  der 
mütterlichen  Meduse  (Pegantha  smaragdina)  enthaltenen  Larven, 
welche  zunächst  potypoide  Form  annehmen  und  sich  in  diesem  Zustand 
•durch  Knospung  vermehren,  wie  schon  vorher  besprochen  wurde  (Fig.  368), 
vorauf  dann  die  Metamorphose  zur  Meduse  eintritt.  Ob  die  durch  den 
Knospungsact  entstandenen  Medusen  sich  so  verhalten  wie  diejenigen, 
aus  denen  sie  hervorgingen,  erscheint  zweifelhaft,  darf  aber  wohl  vorläufig 
angenommen  werden. 

Nach  den  Beobachtungen  und  den  aus  ihnen  gezogenen  Schluss- 
iolgerungen  von  Stschelkanowzew  machen  die  im  Innern  des  Mutter- 
thieres  enthaltenen  Medusen  eine  rückläufige  Entwicklung  durch,  welche 
dazu  führt,  dass  sie  schliesslich  nur  noch  Säcke  für  die  in  ihnen  erzeugten 
Geschlechtsproducte  darstellen.  Von  diesen  möchte  Stschelkanowzew  an- 
nehmen, dass  die  Geryonia  (als  Wirtsthier  der  Cunina)  sich  beim 
Fressen  damit  inficirt;  aus  den  Eiern  geht  dann  in  ihr  die  Planulalarve 
hervor.  Letztere  heftet  sich  an  die  Magenwand  an,  um  hier  zu  dem  vor- 
erwähnten „Stolo"  auszuwachsen,  der  ,,Knospentraube"  der  Cuninen,  von 
welcher  sich  später  die  Medusen  ablösen.  Diese  sind  es,  welche  die  Eier 
erzeugen,  die  sich  in  ihrem  eigenen  Magenraum  zu  den  vorerwähnten, 
von  ihrem  Mutterthier  abweichend  gestalteten  Medusen  entwickeln. 

Wenn  sich  dies  in  der  angegebenen  Weise  verhält,  würden  also  von 
einer  Geschlechtsgeneration  Larven  hervorgebracht  werden,  die  sich  durch 
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Knospung  vermehren  (Metschnikoff,  Bigelow),  sich  dann  aber  zu  ge- 
schlechtsreif en  Medusen  umwandeln  (Metschnikoff,  Stschelkanowzew). 
Letztere  bringen  ihrerseits  auf  geschlechtlichem  Wege  Larven  hervor,  die 
nun  zum  Stolo  auswachsend  die  Medusen  der  ersten  Geschlechtsgeneration 
durch  Knospung  aus  sich  entstehen  lassen.  Der  Lebenscyclus  der 
Art  würde  sich  demnach  aus  zwei  Geschlechtsgene- 
rationen und  einer  ungeschlechtlichen  Generation  zu- 
sammensetzen, wobei  sich  aber  noch  die  Vermehrung 
durch  Knospung  bei  der  Larvenform  der  ersten  Ge- 
schlechtsgeneration einschiebt. 

Wie  man  sieht,  liegen  die  Verhältnisse  bei  den  parasitirenden  Cuninen 
ungemein  complicirt,  und  sie  werden  es  anscheinend  dadurch  noch  mehr, 
dass  im  Magen  eines  und  desselben  Wirtsthiers  gleichzeitig  verschieden- 
artige Cunina-Medusen  auftreten  können,  sei  es  nun,  dass  es  sich  dabei 
nur  um  die  von  den  Knospentrauben  abgelösten  oder  um  die  aus  dem 
Innern  der  Cuninen  ausgetretenen  Medusen,  vielleicht  aber  ausserdem  um 
verschiedene  zu  gleicher  Zeit  vorkommende  Species  handelt  (Metschni- 
koff, Maas,  Stschelkanowzew  und  frühere  Autoren).  Abgesehen  von 
diesem  dunklen  Punkt  harrt  in  der  zwar  viel  bearbeiteten,  aber  durch 
die  eigenartige  Lebensweise  der  Cuninen  ungemein  schwierig  festzu- 
stellenden Fortpflanzungs-  und  Entwicklungsgeschichte  dieser  Medusen 
noch  eine  Reihe  wichtiger  und  interessanter  Fragen  ihrer  Lösung. 


Siphonop  hören. 

An  den  Flimmeriarven  der  Siphonophoren  tritt  schon  bald  jene 
Sonderung  ihrer  Körperpartien  auf,  welche  zur  Anlage  der  als  Einzel- 
individuen betrachteten  ße- 
standtheile  des  Siphonophoren- 
stockes  führt.  Nur  an  wenigen 
Beispielen  sei  dies  hier  kurz 
erläutert. 

An  der  Planula  von 
H  a  1  i  s  t  e  m  m  a  zeigt  sich  am 
aboralen  Pol  eine  ectodermale 
Verdickung  und  Einsenkung, 
die  dem  frühen  Entwicklungs- 
stadium einer  Meduse  sehr 
ähnlich  ist  und  die  Anlage 
des  Pneumatophors  darstellt 
(Fig.  371  Ä).  Seitlich  tritt 
wenig  später  eine  andere  Ec- 
todermverdickung  auf,  die  sich 
knospenartig  erhebt  und  von 
einer  Ausstülpung  des  unter- 
dessen zur  Ausbildung  ge- 
langten Entodermsackes  be- 
gleitet ist,  die  Anlage  des 
ersten  Tentakels  (Fig.  371  B, 
Fig.  372  J.  u.  B).  Der  übrige  (orale)  Theil  des  Körpers,  an  dessen 
Spitze  die  Mundöffnung  angelegt  wird,  entspricht  dem  ersten  Nähr- 
polypen  (Fig.   371—373).    Letztere,   wie   der  Tentakel   und  Pneuma- 


Fig.  371.  Flimmerlarven  von  Cupu- 
lita  (Haiistemma)  pieta  mit  Anlage  des 
Pneumatophors  {ep,  pp),  Tentakel  (t)  und  Nähr- 
polyp ipo),  hy  Hypoblast  (Entoderm)  mit  cen- 
traler Höhle.    (Nach  Metschnikoff,  1874.) 
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tophor,  erfahren  eine  weitere  Ausbildung  und  neue  Anlagen  kommen 
hinzu  (Fig.  372  C  u.  373.) 

Der  Pneumatophoriden-(Phjsophoriden-)Larve  sei  noch  eine  solche 
der  Calycophoriden  gegenüber  gestellt,  da  bei  ihr  die  zuerst  sich 
geltend  machenden  Anlagen  anderer  Art  sind.  Auch  bei  ihr  tritt  als 
Ectodermverdickung,  jedoch  an  der  einen  Seite  gelegen,  zuerst  eine 
medusoide  Anlage,  und  zwar  diejenige  der  ersten  Schwimmglocke  auf 
(Fig.  374),  darunter  der  erste  Tentakel  oder  Fangfaden.  Der  noch 
weiter  abgewendete  Theil  des  Larvenkörpers  liefert  den  ersten  Nähr- 
polypen und  an  seiner  Spitze  entsteht  die  Mundöffnung  (Fig.  374  u.  375). 


—ent 


Fig.  372.  Larven  von  Cupulita  (Halistemma)  picta.  A  Planula  mit  Pneu- 
matophor  (pn)  und  Tentakel  (t),  p  der  zum  Nährpolypen  werdende  Theil,  B  späteres 
Stadium,  C  weiter  ausgebildete  Larve  mit  2  Tentakeln  {t)  und  den  larvalen  eicheiförmigen 
Nesselknöpfen  (n).     (Nach  Chtjn,  1897.) 

ekt  Ectoderm,  eni  Entoderm,  m  Mundöffnung. 


Indem  sich  die  Schwimmglocke  beträchtlich  vergrössert  und  der  Nähr- 
polyp mehr  zur  Sonderung  gelangt,  wächst  der  zwischen  Schwimm- 
glocke und  Polyp  gelegene  Körpertheil  weiter  aus,  wodurch  er  all- 
mählich zu  dem  später  so  umfangreichen,  contractilen  Stamm  der 
Siphonophore  wird  (Fig.  375  u.  376),  wie  das  in  ganz  ähnlicher  Weise 
auch  bei  den  Pneumatophoriden  der  Fall  ist  (Fig.  372  u.  373). 

Der  Stamm  erweist  sich  gleichzeitig  als  Stolo,  denn  schon  bald 
treten  an  ihm  die  Knospen  neuer  Individuen  auf,  zuerst  die  einer 
zweiten  Schwimmglocke  (Fig.  375  u.  376),  dann  solche  weiterer  Polypen, 
sowie  von  Gonophoren,  Deckstücken  u.  s.  f.  (Fig.  376  u.  377).  Indem 
sich  die  vorhandenen  Theile  vergrössern  und  immer  neue  hervor- 
knospen, kommt  es  zur   Ausbildung   des   vielgestaltigen,  individuen- 


528 


Vierter  Abschnitt. 


reichen  Siphonophorenstockes  (Fig.  377),  auf  dessen  Morphologie  hier 
nicht  eingegangen  werden  kann  und  bezüglich  dessen  nur  bemerkt 
werden  soll,  dass  man  geneigt  ist,  seine  eigenartige  Ausbildung  auf 
einen  durch  Arbeitstheilung  hervorgerufenen  Polymorphismus  zurück- 
zuführen. Der  Siphonophorenstock  erscheint  dann  als  Colonie  von 
Individuen  (Nährpolypen,  Tastern,  Schwimmglocken,  Gonophoren  u.  s.  f. 
Fig.  377),  welche  auf  die  beiden  Grundformen  des  Hydroidenstockes, 
Polyp  und  Meduse,  zurückgeführt  und  durch  deren  Modification  erklärt 
werden  (vgl.  hierzu  p.  537  und  540  ff.).  Inwiefern  die  einzelnen  An- 
hänge des  Siphonophorenstockes  als  wirkliche,  wenn  auch  modificirte 
Individuen  oder  nur  als  specialisirte  Theile  von  solchen  anzusehen 
sind,  kann  hier  nicht  untersucht  werden.  Im  ersteren  Falle  (bei  Nähr- 
polypen, Tastern,  Medusen)  hat  man  von  „Personzoiden",  im  letzteren 
Falle  (so  bei  Deckstücken,  Senkfäden  und  anderen  Theilen)  nur  von 
„Organzoiden"  gesprochen  (Woltereck,  1905). 


e/it 


El  .-  ^ 


Fig.  373. 


Fig.  374. 


Fig.  373.     Piiysaliden-Larve  (Alophota  Giltschiana).    (Nach  Haeckel,   1888.) 
a  Stamm,  /  Fangfaden,  m  Magenschlauch  (Nährpolyp),  i^  Pueumatophor  mit  apikalem 

Stigma  {po). 

Fig.  374.     Larve    von  Muggiaea  Kochii    mit  der  primären  Schwimmglocke  (s), 

Tentakel  {€)  und  Nährpolypanlage  (p),  ect  Ectoderm,  enit  Entoderm.    (Nach  Chun,   1897). 


Sucht  man  nach  Analogien  zu  der  in  Entwicklung  begriffenen  Siphono- 
phorenlarve,  so  wird  sich  nicht  leugnen  lassen,  dass  in  der  That  eine 
grosse  Aehnlichkeit  mit  den  knospenden  Larven  der  Narcomedusen 
vorhanden  ist,  wie  dies  in  neuerer  Zeit  besonders  entschieden  von  Wol- 
tereck betont  wurde.  Am  aboralen  Ende  des  aus  der  Fiimmerlarve  her- 
vorgegangenen Primärindividuums  knospt  bei  der  Cuninenlarve  eine  Meduse 
hervor,  dem  Pneumatophor,  vielleicht  auch  der  ersten  Schwimmglocke  bei 
den  Physophoriden  und  Calycophoriden  vergleichbar,  unter  der  Voraus- 
setzung, dass  die  Orientirung  der  betreffenden  Individuen  gegen  einander 
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■die  entsprechende  ist,  wie  es  der  Fall  zu  sein  scheint.  Zwischen  den 
beiden  ersten  Individuen  kommt  es  bei  den  Siphonophoren  zur  Aus- 
bildung eines  Stolo,  und  das  gleiche  kann  auch  bei  den  Narcomedusen 
der  Fall  sein  (Fig.  366 — 368).  An  ihm  sprossen  dann  die  weiteren  Indi- 
viduen  hervor. 

So  führen  die  neueren  Anschanuugen,  wenn  auch  auf  anderem  Wege, 
doch  wieder  zurück  zu  dem  alten  Widerstreit,   ob  die  frei  schwimmende 


Fig.  375. 


Fig.  376. 


Fi^.  375.  Larve  von  Epibulia  aurantiaca.  (Nach  Metschnikoff,  1874.) 
hph  Deckstück,  nc  2.  Schwimmglockenknospe,  ^o  Magenschlauch  (Nährpolyp),  so  Saft- 
behälter, t  Tentakel. 

Fig.  376.  Aeltere  Larve  bezw.  jüngeres  Stöckchen  von  Muggiaea  Kochii  mit 
der  1.  und  2.  Schwimmglocke  (s^  und  s"),  Tentakel  {t),  Näbrpolypen  (^),  Stamm  igt)  und 
Anlagen  von  Deckstücken  (d),  Gonophorcn  {go),  Polypen  (^j).    (Nach  Chun  1897.) 


Meduse  oder  der  für  gewöhnlich  festsitzende  Polypenstock  den  Aus- 
gangspunkt für  das  Zustandekommen  des  frei  flottirenden  Siphono- 
phorenstocks  gebildet  haben  könne.  Die  von  anderer  Seite  (Goette, 
1907)  verneinte  Frage,  ob  die  Narcomedusen  für  eine  solche  Ableitung 
Tiberhaupt  geeignet  erscheinen,  wie  auch  ihre  eigenen,  dabei  besonders 
in  Betracht  kommenden  Beziehungen  zu  den  Hydropolypen  (Woltereck) 
können  hier  nicht  weiter  discutirt  werden.  Im  Ganzen  muss  man  sich 
auch    nach    dem  jetzigen  Stande    der  Kenntnisse    entschieden    dahin  aus- 
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sprechen,  dass  die  Herleitung  des  polymorphen  Siphonophorenstocks  von 
einer  Hydroidencolonie  schon  deshalb  die  grössere  Wahrscheinlichkeit  für 
sich  hat,  weil  dann  eben  zur  Erklärung  der  vielgestaltigen  Individuen 
zwei  Möglichkeiten,  nämlich  die  beiden  Grundformen  Polyp  und  Meduse, 
zur  Verfügung  stehen,  was  bei  den  knospenden  Medusen,  wie  wir  wohl 
auch  heute  noch  annehmen  müssen,  nicht  der  Fall  ist.  Außerdem  wird 
die  Schwierigkeit  einer  Herleitung  der  freischwimmenden  Siphonophoren: 
von  den  festsitzenden  Hydroidenstöckchen  durch  das  Vorhandensein 
pelagischer  Hydroiden  und  Hydroidcolonien  verringert,  worauf  bereits 
von  Chun  (1897)  und  Gobtte  (1907)   hingewiesen  wurde. 


Fig.  377.  /  Nectalia  loligo,  II  Nesselknopf  von  Sphenoides  obeliseus 
(nach  Haeckel),  III  Schema  des  oberen  Stammendes  einer  Physophoride.  (Aus  R.  Hert- 
wig's  Lehrbuch  der  Zoologie,   1907.) 

d  Deckstücke,  /  Fangfaden  mit  Nesselknöpfen  (/^),  l  Luftflasche  (Pneumatophor), 
n  Nährpolyp,  s  Schwimmglocke,  st  Stamm,  t  Taster,  im  Schema  links  vom  Nährpolyp 
ein  Gonophor. 


Es  kommen  hierbei  besonders  zwei  höchst  eigenartige  Hydroiden  in 
Betracht,  nämlich  die  schon  von  Mc  Crady  (1857)  beschriebene,  aus  Pla- 
nulalarven  am  Manubrium  der  Meduse  sich  entwickelnde  Margelopsis 
Haeckeli,  die  später  von  C.  Hartlaub  (1899)  in  der  Nordsee  wieder 
aufgefunden  wurde.  Der  noch  am  Manubrium  festsitzende,  dort  aus  der 
Planula  hervorgegangene  junge  ^olyp  zeigt  etwa  die  Gestalt  einer  Acti- 
nula,  erlangt  aber  bald  noch  einen  Tentakelkranz,  so  dass  ein  solcher 
die  Mundöffnung  und  ein  zweiter  den  aboralen  Pol  umgiebt  (Fig  378). 
Der  aborale  Pol  ist  durch  den  Besitz  einer  napfartigen  Einsenkung  aus- 
gezeichnet, bei  welcher  der  auch  von  Hartlaub   gezogene  Vergleich  mit 
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der  Pneumatophoren-Anlage  der  Phjsophoridenlarven  in  der  That  nahe 
liegt.  Der  vom  Manubrium  der  mütterlichen  Meduse  abgelöste  Polyp 
bringt  während  seines  freischwimmenden  Lebens  eine  grössere  Zahl  von 
Medusenknospeu  hervor,  die  unter  dem  aboralen  Tentakelkrauz  liegen 
(Fig.  378).  Sie  werden  später 
zu  den  M arge lopsis- Me- 
dusen, aus  deren  Eiei'n  und 
Planulae  das  „Actinula- 
stadium"  der  Polypen  her- 
vorgeht. 

Recht  abweichend  von 
Margelopsis  verhält  sich 
die  ebenfalls  pelagische,  vor 
nicht  langer  Zeit  durch  A. 
Dbndy  (1903)  an  der  Ost- 
küste von  Neuseeland  auf- 
gefundene Pelagohydra 
mirabilis,  indem  sie  in 
Porm  einer  umfangreichen 
Auftreibung  des  Körpers  eine 
Art  von  Schwimmvorrichtung 
bildet  (Fig.  379^).  Dieses 
von  gastralen  Hohlräumen 
durchsetzte  und  unter  Be- 
theiligung der  Zwischen- 
schicht zu  Stande  gekommene 
Floss,    wie  Dkndy   es  nennt, 

entspricht  dem  aboralen  Körpertheil,  und  von  ihm  hängt  der  Polyp 
ähnlich  wie  ein  Ceutralpolyp  herab,  obwohl  allerdings  nur  er  allein  vor- 
handen ist  (Fig.  379  A).  Das  Floss  trägt  zahlreiche  Tentakel,  durch 
welche  der  Vergleich  mit  dem  aboralen  Tentakelkranz  von  Margelopsis 
herausgefordert  wird;  es  ist  mit  vielen  Medusenknospen  besetzt,  die 
sich    zu    craspedoten  Medusen    entwickeln    (Fig.  379  B)    und    später    zur 


Figf.  378.  Der  freischwimmende  Polyp  von 
Margelopsis  Haeckeli,  mit  dem  oralen  Pol 
nach  unten  gerichtet.     (Nach  C.  Haetlaub,    1899.) 

m  Mundöffnung,  me  Medusen,  t  orale,  t'  ab- 
orale Tentakel. 


^ 
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Fig.  379.  A  Pelagohydra  mirabilis,  oben  das  Floss,  unten  der  Polyp  (p), 
an  ersterem  Tentakel  und  Medusenknospen,  B  ein  Stück  des  Flosses  mit  Tentakeln  {t) 
und  Medusenknospen,  bezw.  schon  ausgebildeten  Medusen.     (Nach  A.  Dendy,  1903.) 
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Ablösung  kommen.  Systematisch  scheint  die  Pelagohydra  der 
Hydroidengattung  Corymorpha  nahe  zu  stehen  (Dendy). 

In  beiden  Fällen  handelt  es  sich  um  echte  Hydroiden,  die  zu  frei 
schwimmendem  Leben  gelangten  und  von  denen  der  eine  (Pelago- 
hydra) sogar  in  dem  „Floss"  eine  dafür  besonders  geeignete  Voi-richtung 
zur  Ausbildung  brachte.  Polypen  und  Medusen  sind  an  den  beiden  frei 
schwimmenden  Thieren  vorhanden,  und  es  wird  sich  nicht  viel  da- 
gegen einwenden  lassen,  wenn  man  sich  den  Siphonophorenstock  unter 
weiter  gehender  Production  von  Individuen  und  fortschreitender  Arbeits- 
theilung  auf  ähnliche  Weise  entstanden  denkt. 

Entwicklung,  Knospung  und  Polymorphismus  des  Siphonophoren- 
stockes  wurden  hier  nur  so  weit  herangezogen,  als  es  für  die  von  der 
ungeschlechtlichen  Portpflanzung  zu  gebenden  Darstellung  nothwendig  er- 
schien. Die  letztere  fällt  bei  den  Siphonophoren  zum  Theil  mit  ihrer 
Entwicklung  zusammen  und  musste  in  Folge  dessen  im  Speciellen  Theil 
dieses  Lehrbuchs  bereits  ausführlicher  behandelt  werden  (p.  34  ff.).  Es 
darf  daher  auf  jene  frühere  Darstellung,  wie  auf  diejenige  von  Chun 
(Bronn's  Classen  u.  Ordn.,  sowie  1907)  und  auf  die  neueren  Bearbeitungen 
der  Siphonophoren-Entwicklung  durch  Woltereck  (1904/05)  verwiesen 
werden.  Die  Entwicklung  der  knospenden  Individuen,  besonders  der 
Medusen  bezw.  Gonophoren,  hat  ausserdem  durch  W.  Richter  (1907) 
eine  eingehende  Behandlung  erfahren,  welche  mit  der  von  Goette  für  die 
Medusenentwicklung  vertretenen  und  noch  näher  zu  besprechenden  Auf- 
fassung übereinstimmt  (vgl.  unten  p.  543).  Mit  der  Entwicklung  der 
Gonophoren  und  der  Herkunft  der  Keimzellen  hat  sich  auch  Steche  (]  907) 
beschäftigt,  doch  muss  hinsichtlich  der  Ergebnisse  aller  dieser  Unter- 
suchungen und  mancher  in  ihnen  obwaltenden  Meinungsverschiedenheiten 
auf  die  Originalarbeiten  verwiesen  werden. 

B.  Knospung  an  ausgebildeten  Tieren. 

Hydroiden  (Polypen  und  Medusen). 
Knospenbildung  am   Polypen. 

Als  einfachstes  und  lehrreichstes  Beispiel  für  die  Knospenbildung 
am  Polypenkörper  bietet  sich  Hydra  dar,  abgesehen  von  den  im 
vorigen  Abschnitt  besprochenen  einfach  gestalteten  Formen  (Halere- 
mita,  Micro hydra,  Gonionema),  bei  denen  aber  die  Vorgänge 
im  Einzelnen  nicht  so  genau  wie  bei  Hydra  verfolgt  wurden. 

Beim  Süsswasserpolypen  pflegt  die  erste  Knospe  am  untersten 
Theil  der  Magenregion  dort  aufzutreten,  wo  diese  in  den  Stiel  des 
Thieres  übergeht  (Fig.  380).  Darüber  in  regelmässigen  Abständen  und  eine 
um  den  Körper  verlaufende  flache  Spirale  bezeichnend,  entstehen  weitere 
Knospen  (Fig.  380),  und  zwar  können  deren  (bei  gutem  Ernährungs- 
zustand des  Thieres)  bis  zu  8  vorhanden  sein  (R.  Hertwig  1906  und 
frühere  Autoren).  Als  kleine  höckerförmige  Erhebungen  unter  Betheili- 
gung der  beiden  sich  nach  aussen  vorbuchtenden  Körperschichten  ge- 
bildet (Fig.  394  p.  552),  wachsen  sie  bald  heran ;  durch  Verschmelzung 
der  beiden  Blätter  und  Durchbruch  des  sich  in  die  Knospe  fortsetzenden 
Gastrovascularraums  nach  aussen  entsteht  die  Mundöff"nung  und  als 
höckerförmige  Erhebungen,  ebenfalls  von  beiden  Blättern  gebildet,  treten 
im  Umkreis  des  Mundkegels  die  Tentakel  auf.  Nachdem  die  Knospen  auf 
diese  Weise,  sowie  durch  weiteres  Wachsthum  und  Differenzirung  der 
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genannten  Theile  fast  völlig  die  Ausbildung  des  Mutterpolypen  ange- 
nommen und  sich  an  der  Basis  eingeschnürt  haben,  lösen  sie  sich  vom 
Mutterthier  ab.  Wie  dieses,  führen  sie  nunmehr  ein  freies  Leben  und 
pflanzen    sich    ebenfalls 

wieder  durch  Knospung  ^j^^^^^^'^^N^ 

fort,  was  übrigens  unter  .<^=^**\        ff  \ 

Umständen    auch    schon  /^^  ff        /f=%^    \ 

dann  eintreten  kann, 
wenn  sie  noch  mit  der 
Mutter   verbunden   sind. 

Stockbildung. 

Wenn      auch      bei 
den     Süsswasserpolypen 

kleine,  aus  verhält- 
nissmässig    wenigen    In- 
dividuen bestehende 
Stöckchen      zu      Stande 
kommen   (Fig.   380),    so 
sind   sie   doch   nur  vor- 
übergehender Natur, 
während  bei  den  meisten 

Hydroidpolypen  die 
durch  Knospung  ent- 
standenen Individuen  zu 
dauernder  Stockbildung 
mit  einander  verbunden 
bleiben  (Fig.  381  u.  382). 
Dabei  kann  der  zuerst 
entstandene  Polyp  als 
Haupthydranth  an  der 
Spitze  bleiben,  während 
neue  Polypen  in  be- 
stimmter Reihenfolge  an 
seinem  Stiel  hervor- 
knospen. Diese  letzteren 
befinden  sich  dann  in 
einem  ähnlichen  Verhält- 
niss  zu  den  aus  ihnen 
hervorgehenden  Seiten- 
knospen oder  Seiten- 
zweigen, an  deren  Spitze 
sie  verbleiben.  Dies  gilt 
für  die  Tubulariden  und 
für  die  Athecaten  im  All- 
gemeinen. Die  führende 
Rolle,  welche  dem  ersten  Polypen  hier  zukommt,  fällt  jedoch  bei 
anderen  Hydroidpolypen  (Thecaphoren)  weg,  indem  die  nach  ihm  ent- 
standenen Polypen,  sowie  die  aus  ihnen  hervorgegangenen  Seitenzweige 
eine  stärkere  Entwicklung  nehmen  und  den  ursprünglichen  Polypen  im 
Wachsthum  bald  übertreffen,  wie  es  bei  den  Campanulariden  und 
Sertulariden  der  Fall  ist  (Weismann,  1883,  Driesch,  1890). 


Fig'.  380.  Knospung  eines  braunen  Süsswasser- 
polypen (Hydra  oligactis  Pall.).  Die  Reihenfolge 
der  Knospen  ist  aus  ihrer  Grösse  zu  entnehmen. 
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Die  Spitze  des  Stammes  oder  Zweiges  tritt  insofern  mehr  zurück, 
als  sie  keinen  ausgebildeten  Polypen  trägt,  gewinnt  aber  andererseits 
dadurch  an  Bedeutung,  dass  sie  aus  einer  indifferenten,  bildungsfähigen 
Zellenmasse  besteht,  die  seitlich  immer  neue  Knospen  aus  sich  hervor- 
gehen lässt.  So  ist  nach  Strohl  (1907)  bei  Antennularia 
antennina  an  der  Stockspitze  eine  Region  von  solcher  grossen 
Bildungsfähigkeit  vorhanden,  nicht  unähnlich  dem  terminalen  Vegetations- 
punkt bei  den  Pflanzen,  wie  überhaupt  die  Plumulariden  durch  die  Aus- 
bildung eines  „monopodialeu  Wachsthums  mit  einheitlichem  Vegetations- 
kegel" (gegenüber  dem  sympodialen  Stock  der  Campanulariden)  aus- 
gezeichnet sind  (KÜHN,  1909). 


Fig-.  381.  1  Stöckchen  vonSyncoryne  fruticosa,  2  Polypen  desselben  Hydroid- 
polypen,  der  eine  davon  mit  Medusenknospen,  3 — 6  frei,  in  Festheftung  begriffene 
und  sich  zum  Polypen  ausbildende  Larven  von  Cordylophora  lacustris.  (Nach 
Allman,  aus  Boas'  Lehrbuch  der  Zoologie.) 

Den  Wachsthums-  und  Knospungsgesetzen  der  Hydroidpolypen 
weiter  zu  folgen,  kann  hier  nicht  unsere  Aufgabe  sein,  sondern  es 
darf  in  dieser  Beziehung  auf  die  früheren  Autoren,  besonders  auf  die 
Untersuchungen  von  Weismann  und  Driesch,  verwiesen  werden,  die 
ganz  neuerdings  eine  Weiterführung  und  eingehende  Behandlung  im 
ähnlichen  Sinne  durch  A.  Kühn  erfuhren. 
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Entsprechend  den  verschiedenartigen  Wachsthumsgesetzen,  wie  sie 
im  Auftreten  und  in  der  Vertheilung  der  knospenden  Individuen  zum 
Ausdruck  kommen,  ist  die  Form  der  Hydroidenstöcke  eine  sehr  diiferente. 
Neben  kriechenden  Formen,  Hydractinia,  Clava,  von  deren 
Hydrorhiza  sich  nur  einzelne  gestielte  Polypen  (Hydranthen)  erheben, 
finden  sich  andere,  bei  denen  vom  Wurzelgeflecht  kleine  Stämmchen 
aufstreben,  von  deren  Stamm  (Hydrocaulus)  wieder  Zweige  mit  mehr  oder 
weniger  zahlreichen  Hydranthen  ausgehen  (Ciadon ema,  Bougain- 
villea.  Fig.  385).  Wieder  bei  anderen  erhebt  sich  der  Stamm  zu 
verhältnissmässig  beträchtlicher  Höhe  und  seine  Aeste  erfahren  eine 
immer  weitergehende  Verzweigung  (Eudendrium,  Obeliau.  a.). 
In  Verbindung  mit  dieser  verschiedenartigen,  durch  die  Lebensweise 
hervorgerufenen  Ausgestaltung  der  Hydroidenstöcke  vollzieht  sich  auch 
an  den  Hydranthen  in  Form,  Tentakelzahl  und  Vertheilung  manche 
Veränderung,  doch  bleibt  die  Grundform  des  Polypen  im  Ganzen  ziem- 
lich treu  erhalten,  abgesehen  allerdings  von  einigen  sogar  sehr  weit 
gehenden  Veränderungen,  welche  mit  einer  am  Stock  erfolgenden  Arbeits- 
theilung  im  Zusammenhang  stehen. 

Polymorphismus. 

Ausser  den  gewöhnlichen  mit  Mundkegel  und  Tentakelkranz  ver- 
sehenen Polypen  (Hydranthen)  sind  am  Stock  mancher  Hydroid- 
polypen  noch  andere,  für  bestimmte  Verrichtungen  bestimmte  Indi- 
viduen  anzutreffen,   bei   Hydractinia  und  Podocoryne  z.  B. 


L'    ^  ö, ■■'"'■  ■--    •C^.C^■ 

Fig'.  382.  Stöckchen  von  Podocoryne  carnea  mit  Hydranthen  (Ay),  proliferi- 
renden  Polypen  (gr),  Spiralzoiden  {sp)  und  chitinisirten  Schutzpolypen  (c)  auf  der  Hydro- 
rhiza {rh).     (Nach  Gkobben,  1875.) 


die  W e h r-  und  Schutzpolypen.  Erstere,  die  sogenannten  Spiral- 
zoide,  sind  Polypen,  deren  Mundöff"nung  zum  Verschluss  gekommen 
ist  und  deren  Tentakeln  stark  zurückgebildet  oder  ganz  verloren  ge- 
gangen sind.     Sie  führen  auf  äusseren  Reiz  schlagende  oder  spiralig- 

Korschelt-Heider,  Lehrbuch.  Allgemeiner Theil.  IV.Liefg.  l.u.2.Aufl.  35 
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wurmartige  Bewegungen   aus  und   dienen  offenbar  zur  Vertheidigung 

der  Colonie  (Weismann). 

Die    sog.    Schutzpolypen    von    Hydractinia    und    Podo- 

coryne  sind  Erhebungen  der  Hydrorhiza,  welche  aus  beiden  Blättern 

bestehen  und  stachel-  oder  säulchenförraige  Chitinbildungen  absondern 

(Fig.  382) ;  sie  dürften  ihrer  ganzen 
Bildungsweise  nach  ebenfalls  als 
mund-  und  tentakellose  Polypen 
aufzufassen  sein.  Es  scheint,, 
dass  sie  zum  Schutz  der  Hy- 
dranthen  dienen,  die  sich  zwischen 
sie  zurückziehen  können  (Grob- 
ben, Weismann). 


Fig.  383.  Fig.  384. 

Fig.  383.  Seitenzweig  von  Antennularia  antennina  mit  Hydranthen  (Jiy) 
nnd  Nematophoren  (?i)  im  eingezogenen  und  ausgestreckten  Zustand  ,  der  sich  bei  den 
einzelnen  Nematophoren  in  verschiedener  Weise  zeigt.     (Nach  Allman,  1871.) 

Fig-.  384.  Gonangium  von  Haie  ei  um  halecinum  mit  Eiern  (e),  am  Gonanthen  (^) 
und  2  Hydranthen  {hy),  die  ihm  aufsitzen.  Gonophor  zurückgebildet,  go  Gonotheca,  die 
Hülle  des  Gonangiums.     (Nach  Allman,   1871.) 

Bei  den  genannten  Modificationen  der  Polypen  lässt  sich  deren  ur- 
sprüngliche Form  zum  Theil  noch  feststellen  und  daher  ist  die  Ab- 
leitung, wie  bei  den  Wehrpolypen  von  Hydractinia,  ziemlich  sicher; 
unbestimmter  wird  dies  bei  den  anderen  Gebilden,  die  man  als  modi- 
ficirte  Polypen  betrachtet,  so  bei  den  bekannten  Nematophoren  der 
Plumularien.   Es  sind  dies  keulen-  oder  gestielt  knopfförmige  Gebilde, 
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von  ganz  ähnlicher  Stellung,  wie  die  Hydranthen,  nur  weit  kleiner,  aber 
wie  diese  von  einer  kelchartigen  Hydrotheca  umgeben  (Fig.  383).  Aus 
dieser  können  sie  weit  vorgestreckt  werden,  sind  also  ziemlich  beweg- 
lich, was  für  ihre  vermuthliche  Aufgabe  als  Vertheidiger  der  Colonie 
von  Bedeutung  ist;  dazu  sind  sie  reich  mit  Nesselkapseln  versehen. 
Sie  bestehen  ebenfalls  aus  beiden  Körperschichten,  doch  scheint  ihnen 
für  gewöhnlich  die  Innenhöhle  zu  fehlen,  aber  sie  kann  auch  vor- 
handen sein ,  so  dass  die  betreffenden  Anhänge  der  Colonie  dann 
in  dieser  Hinsicht  ebenfalls  als  umgewandelte  Individuen  erscheinen 
(Allman,  V.  Lendenfeld,  Nutting).  Als  solche  sah  Weismann 
auch  die  von  ihm  beschriebenen  Cnidophore  von  Eudendrium  an, 
die  als  hohle,  doppelschichtige,  mit  dem  Gastrovascularraum  in  Ver- 
bindung stehende  Schläuche  der  Hydranthenbasis  ansitzen  und  eben- 
falls mit  Nesselkapseln  reich  versehen  sind. 

Modificirte  Individuen  sind  auch  diejenigen,  welche  als  Gonanthen 
oder  Blastost yle  zu  Trägern  von  Geschlechtsindividuen  wurden 
(Allman,  Grobben,  Weismann,  Goette  u.  a.)  und  gegenüber 
den  eigentlichen  Hydranthen  in  Grösse  wie  Tentakelzahl  reducirt 
(Fig.  382)  oder  in  anderer  Weise  beeinflusst  erscheinen.  Die  Reduc- 
tion  führt  bis  zum  Verlust  von  Mundöffnung  und  Tentakeln,  wie 
wir  es  ähnlich  bei  jenen  anderen  Modificationen  der  Hydranthen  bereits 
kennen  lernten.  Solche  und  andere  Beeinflussungen  treten  auch 
dann  ein,  wenn  die  Gonanthen  (Blastostyle)  mit  den  von  ihnen  ge- 
tragenen Geschlechtsknospen  von  einer  weiten  Peridermhülle  (Gono- 
theca)  umgeben  und  so  zum  Gonangium  ausgestaltet  bezw.  in 
dieses  einbezogen  werden  (Fig.  384  und  Fig.  388),  wie  es  bei  den 
thecaphoren  Hydroiden  allgemein  der  Fall  ist.  Innerhalb  des  Go- 
nangiums  zeigen  die  Gonanthen  insofern  recht  verschiedene  Modifi- 
cationen, als  sie  nicht  nur  Träger  der  Geschlechtsindividuen  sein, 
sondern  die  Geschlechtsproducte  in  sich  selbst  beherbergen  und  dadurch 
also  direct  zu  Keimträgern  werden  können  (Allman,  1871,  Weismann, 
1883,  Goette,  1907).  Am  Gonanthen  können  übrigens  auch  wieder 
Hydranthen  durch  Knospung  entstehen  (Fig.  384). 

Die  letzten  Betrachtungen  führten  zu  einer  weiteren  und  besonders 
wichtigen  Modification  der  Individuen  des  Hydroidenstockes,  nämlich 
zu  den  Geschlechtsthieren,  Geschlechtsgemmen,  Sporo- 
sacs,  Gonophoren,  Medusoiden,  Medusen  oder  wie  sie 
sonst  in  den  recht  verschiedenartigen  Formen  ihrer  Ausbildung  ge- 
nannt werden.  Die  Geschlechtsthiere  gehen  wie  die  Hydranthen  aus 
Knospen  am  Stock  hervor  und  sind  deshalb,  wie  aus  anderen  Gründen, 
ebenfalls  als  modificirte  Individuen  anzusehen,  und  der  Polymorphismus 
des  Hydroidenstockes  erfährt  durch  sie  eine  besonders  characteristische 
Ausprägung,  In  noch  weit  höherem  Masse  ist  dies  übrigens  bei 
den  Siphonophoren  der  Fall,  deren  Stockbildung  und  Polymorphismus 
in  einem  anderen  Zusammenhang  zu  behandeln  war  (vgl.  p.  528), 

Die  Uebertragung  der  Geschlechtsfunctionen  auf  besondere  Indi- 
viduen zeigt  an,  dass  mit  der  Stockbildung  und  dem  Polymorphismus 
der  Hydroiden  ein  Generationswechsel  verbunden  ist  (M.  Sars, 
Steenstrup,  Gegenbaur).  Ehe  aber  auf  diesen  eingegangen  werden 
kann,  ist  die  Entstehung  der  im  ausgebildeten  Zustand  von  den  übrigen 
Individuen  des  Stockes  ganz  abweichend  gestalteten  Geschlechtsthiere 
zu  besprechen. 

35* 
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Entstehung  und  Ausbildung  der  Meduse  am  Stock. 

Von  den  vorher  genannten  Geschlechtsthieren  des  Hydroiden- 
stockes  zeigt  die  Meduse  in  Folge  ihrer  Ablösung  und  freien  Lebens- 
führung eine  weitgehende  Differenzirung  und  besonders  grosse  Ver- 
schiedenheit von  den  übrigen  Individuen  des  Polypenstockes.  Ihre 
erste  Anlage  ist  aber  die  gleiche,  d.  h.  eine  aus  einer  Vorwölbung 
der  beiden  Blätter  bestehende  Knospe,  die  an  einem  Individuum  oder 
an  einer  Stelle  des  Stockes  entsteht,  deren  Zugehörigkeit  zu  einem 
bestimmten  Individuum  nicht  ohne   weiteres   erkennbar   ist  (Fig.  381, 

382,  385).  Andererseits  kön- 
nen es  besonders  dafür  be- 
stimmte Individuen  (Gon- 
anthen,  Blastostyle)  sein,  welche 
die  Medusenknospen  hervor- 
bringen (Fig.  384  u.  388),  wie 
schon  vorher  gezeigt  wurde. 

Nach   den  älteren  Unter- 
suchungen      von       Agassiz, 
Claus,  Weismann,  die  durch 
spätere     Beobachtungen     be- 
stätigt wurden,   Hess  man  die 
Meduse     etwa    auf    folgende 
Weise  aus  der  Knospe  hervor- 
gehen.   Gleichzeitig  mit  ihrer 
Grössenzunahme     und     Ein- 
schnürung  an   der  Basis  ent- 
steht am  freien  Pol  eine  starke 
Wucherung     des    Ectoderms, 
der   Knospen-   oder  Glocken- 
kern  (Fig.  386  Ä  u.  B).     In- 
dem  dieser   nach    innen    vor- 
dringt und  dadurch  das  Ento- 
derm    gegen   die  Gastralhöhle 
drängt,  erlangt  der  Entoderm- 
sack  die  Gestalt  eines  Bechers 
mit  doppelter  Wandung  (Fig. 
386  B).     Sie   wird   aber  bald 
dadurch    verändert,    dass    die 
gegenüberliegenden       Blätter 
der  primären  Entodermlamelle 


Fig.  385.  Bougainvillea  ramosa.  Auf 
der  Hydrorhiza  {hr)  knospende  Hydranthen,  sowie 
ein  kleines  Stöckchen  (Hydrocaulus  hc)  mit  Hy- 
dranthen (h  Nährpolypen)  u.  Medusenknospen 
(mk);  m  eine  losgelöste  junge  Meduse  (Margeiis 
ramosa).  (Nach  Allman,  aus  A.  Lang's  Lehr- 
buch   der  vgl.  Anatomie.) 


in  vier  Meridianen  (den  Interradien)  sich  einander  nähern  und  ver- 
schmelzen, wodurch  aus  der  „primären"  die  „secundäre  Entoderm- 
lamelle" entsteht  und  von  dem  Hohlraum  des  Entodermsacks  in  den 
vier  Radien  nur  die  Radiärkanäle  übrig  bleiben  (Fig.  386  C—E).  Ihrer 
Entstehung  nach  müsste  die  secundäre  Entodermlamelle  zunächst  zwei- 
schichtig sein,  und  kurz  ehe  sie  zu  Stande  käme,  würde  zwischen  ihren 
beiden  Lagen  ein  Spaltraum  vorhanden  sein,  durch  den  die  Radiär- 
kanäle mit  einander  in  Verbindung   stehen  (Fig.  386  E). 

Während  dessen  ist  eine  Aushöhlung  des  Glockenkerns  erfolgt 
(Fig.  386  D  u.  E)  und  damit  die  Anlage  der  Glockenhöhle  gegeben, 
ein  für  die  Entwicklung  der  Meduse  sehr  wichtiger  Vorgang,  da  mit 
ihm  die  weitere  Ausbildung  des  Schirms  und  seiner  Höhle  zusammen- 
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hängt.  Die  Auskleidung  der  letzteren,  das  subumbrellare  Epithel,  wird 
von  dem  immer  flacher  werdenden  Ectoderm  des  Glockeukerns  geliefert 
(Fig.  386^  u.  F,  390  u.  391);  die  Glockenhöhle  erweitert  sich  bedeutend 
und  bricht  schliesslich  nach  aussen  durch.  An  der  ringförmigen  Stelle 
(Glockenmund),  wo  dies  geschieht  und  wo  der  Glockenkern  mit  dem 
Aussenectoderm  (der  Exumbrella)  in  Verbindung  stand,  entsteht  das 
Velum  (Fig.  386  i^).  In  dieser  Gegend  sollte,  wahrscheinlich  durch 
Auseinanderweichen  der  beiden  Blätter  der  secundären  Entoderm- 
lamelle  der  Ringkanal  zu  Stande  kommen  und  dadurch  eine  secun- 
däre  Vereinigung  der  seitdem  verhältnissmässig  eng  gewordenen  Radiär- 
kanäle  erfolgen.  Der  Schirm  selbst  ist  durch  das  Auftreten  der 
Gallertmasse  im  Bereich  der  sog.  Stützlamelle  zwischen  Ectoderm 
und  Entoderm  zur  Ausbildung  gelangt,  und  vor  Allem  hat  sich  schon 


Fig".  386.     Schema  der  Medusenentwicklung  aus  der  Knospe. 

Ä  junge  Knospe,  B  mit  Knospenkern,  C  Querschnitt  durch  das  Stadium  B  bei  II, 
D  mit  Glockenhöhle  u.  Radiärkanälen,  E  Querschnitt  durch  D  bei  II,  i^ späteres  Stadium. 

ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  g  Gallerte,  gh  Glockenhöhle,  i  interradiale  Verwachsungs- 
stelle zur  secundären  Entodermlamelle,  k  Knospen-  oder  Glockenkern,  m  Manubrium, 
r  Ringkanal,  ra  Radiärkanal,  v  Velum. 


vorher  am  Grunde  der  Glockenhöhle  eine  aus  Ecto-  und  Entoderm 
bestehende  Vorwulstung  erhoben,  die  Anlage  des  Manubriums,  welche 
in  die  Schirmhöhle  vorwächst,  worauf  deren  mit  dem  Gastralraum  und 
den  Radiärkanälen  in  Verbindung  stehenden  Hohlraum  zur  Bildung 
der  Mundöffnung  nach  aussen  durchbricht  (Fig,  386  F,  387  B).  Wenn 
dann  die  Musculatur  des  Velums  und  der  Subumbrella,  die  Tentakeln, 
Augen  und  Randbläschen  gebildet  sind,  ist  die  Entwicklung  der  Me- 
duse der  Hauptsache  nach  vollendet.  Der  sie  mit  den  entsprechenden 
Theilen  des  Stockes  verbindende  Stiel  wird  immer  mehr  eingeschnürt, 
wodurch  allmählich  die  Unterbrechung  jenes  Zusammenhanges  und 
dse  Ablösung  der  Meduse  vom  Stock  erfolgt.     Sie  ist  jetzt  zur  Führung 
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eines  freien  Lebens  befähigt  und  hat  im  Wesentlichen  nur  noch  die 
Gonaden  zu  entwickeln,  um  sich  auf  geschlechtlichem  "Wege  fortzupflanzen 
und  die  Planulalarven  zu  erzeugen,  aus  denen  nach  ihrer  Festsetzung 
ein  junger  Polyp  und  später  nach  dessen  Vermehrung  durch  Knospung 
ein  neues  Hydroidenstöckchen  hervorgeht  (Fig.  381,  p.  534). 

Beziehungen  der  Geschlechtsindividuen  zum 
Hydroidenstock,   Polyp  und  Meduse,   Medusen  und 

Gonophoren. 

Bei  denjenigen  Hydroiden,  die  sich  so  verhalten,  wie  es  hier  ge- 
schildert wurde,  besteht  die  Lebensgeschichte  der  Species  in  der  Auf- 
einanderfolge von  ungeschlechtlich  sich  vermehrenden  Generationen 
(Polypen,  Hydroidenstock)  und  einer  Geschlechtsgeneration  (Meduse), 
so  dass  man  es  also  mit  einem  echten  Generationswechsel  (Metagenesis) 
zu  thun  hat.  Diesen  ist  man  geneigt,  in  Verbindung  mit  der  Stock- 
bildung durch  Arbeitstheilung  entstanden  zu  denken,  welche  Er- 
klärung insofern  nahe  liegt,  als  an  den  Hydroidenstöckchen  der  Poly- 
morphismus keine  seltene  Erscheinung  ist.  Die  Medusen  werden 
demnach  als  modificirte  Polypen  aufgefasst,  deren  Organisation  aus 
den  Anforderungen  zu  erklären  ist,  welche  das  freie  Leben  an  die 
vom  Stock  abgelösten  Geschlechtsthiere  stellte. 


B 


Pf.... 


Fig.  387.  Schematische  Längsschnitte  zum  Vergleich  von  Polyp  und  Meduse,  aus 
E.  Hertwig's  Lehrbuch  der  Zoologie,    1907. 

—  ek  Ectoderm,  ek^  der  Exumbrella,  ek^  der  Subumbrella,  ek^  des  Magens,  el  Ento- 
dermlamelle,  e«  Entoderm,  r  Ringkanal,  s  Subumbrella,  t  Tentakeln,  v  Velum,  a;  Gallerte 
bezw.  Stützlamelle  des  Polypen. 

Dieser  Anschauung  entsprechend,  versuchte  man  die  Organisation 
der  Meduse  auf  diejenige  des  Polypen  zurückzuführen,  was  unter 
Verwendung  des  HERTWio'schen  Schemas  (Fig.  387)  keine  Schwierig- 
keiten bereitete,  wie  verschiedenartig  Gestalt  und  Structur  der  beiden 
Individuen  auch  zunächst  erscheinen  mag.  Die  Längsaxe  des  Polypen 
ist  bei  der  Meduse  verkürzt,  die  Queraxe  aber  verlängert,  indem 
sein  mehr  cylindrischer  Körper  eher  Scheibenform  angenommen  hat. 
Die  Stützlamelle  der  Fussscheibe  und  des  Mauerblattes  werden  zur 
Gallertschicht  des  Schirmes  (Fig.  387  A  u.  B).  Der  Mundkegel  des 
Polypen  entspricht  dem  Manubrium  der  Meduse,  die  Concavität  in 
der  Umgebung  des  Mundkegeis  vertieft  sich  und  der  Tentakelkranz 
wird  damit,   wie   mit   der   ganzen  Verbreiterung   des  Körpers   an  den 
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Schirmrand  der  Meduse  verschoben  (Fig.  387  Ä  u.  B).  Das  hier  auf- 
tretende Velum,  die  Subumbrellarmusculatur,  der  Nervenring  und  die 
Sinneskörper  stellen  Neubildungen  dar  und  auch  der  Gastrovascular- 
apparat  der  Meduse 
hat  gegenüber  dem  des 
Polypen  durch  die  Ein- 
engung zu  den  Radiär- 
kanälen,  sowie  durch 
die  Ausbildung  des 
Ringkanals   eine  sehr 


beträchtliche  Compli- 
cation  erfahren.  Im- 
merhin glaubte  man 
dies  aus  den  Bedürf- 
nissen der  ganz  ver- 
änderten Lebensweise 
erklären  und  mit 
der  Entwicklungsge- 
schichte der  Medusen 
in  Einklang  bringen 
zu  können.  Mit  dem 
Frei-  und  Selbststän- 
digwerden der  Ge- 
schlechtsthiere  gelang- 
ten vorhandene  Or- 
gansysteme zu  bes- 
serer Ausbildung  und 
neue  für  die  Bewe- 
gung und  Orientirung 
nöthige  Organe  wur- 
den erworben. 

Der  Versuch,  die 
Medusen  als  frei  ge- 
wordene und  umge- 
wandelte Polypen  zu 
erklären,  wurde  weiter 
auf  diejenigen  Ge- 
schlechtsthiere  ausge- 
dehnt, welche  dauernd 
mit  dem  Stock  ver- 
bunden bleiben,  die 
Gonophoren ,  Sporo- 
sacs  etc.  Diese  zeigen 
in  vielen  Fällen  eine 
Organisation ,  welche 
mit  derjenigen  der 
Meduse  eine  oft  sehr 
weitgehende  Ueber- 
einstimmung    besitzt; 

sie  ist  unter  Umständen  so  gross,  dass  sie  sich  kaum  erheblich  von 
dem  Bau  einer  Meduse  unterscheidet  (Fig.  388),  während  bei  anderen 
Gonophoren  die  Uebereinstimmung  mehr  zurücktritt  (Fig.  389^  u.  B). 
Man    hat   dies   dadurch   zu   erklären   gesucht,    dass   mit   der   Noth- 


Fig'.  388.  Gonangium  von  Gonothyraea  Loveni 
mit  2  Gonophoren  (go)  und  nicht  ausgebildeten  Gonophoren- 
knospen  {go^ — go^)  am  Blastostyl  {bl).  Aus  dem  älteren 
Gonophor  schwärmen  bereits  die  Planulalarven  (2)1)  aus  ; 
das  jüngere  Gonophor  zeigt  Eier  am  Manubrium.  Beide 
Gonophoren  lassen  Manubrium,  Randtentakel,  Ringkanal 
und  Radiärkanäle  erkennen ;  go  Gonotheca,  st  Stiel  des 
Gonangiums.     (Nach  Allman,  1871.) 
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wendigkeit  der  rascheren  Erlangung  der  Geschlechtsreife  oder  in 
Verbindung  mit  der  Art  der  Gonadenerzeugung,  die  Meduse  sich 
nicht  mehr  vom  Stock  ablöste,  sondern  sessil  wurde,  wodurch  vor 
allen  Dingen  die  zur  freien  Beweglichkeit  dienenden  Organe  (Velum, 
Randtentakel,  Sinneskörper)  eine  allmähliche  Rückbildung  erfuhren, 
aber  schliesslich  auch  andere  Theile  des  Körpers  und  dessen  ganze 
Ausbildung  in  Mitleidenschaft  gezogen  uud  stark  verändert  wurden 
(Fig.  389  B).  Je  nach  dem  Fortschritt  dieses  Processes  wurden  von 
Weismann  fünf  verschiedene  Stadien  unterschieden: 

1)  Medusoide  mit  Glockengefässen,  aber  ohne  Rand- 
tentakel, meist  ohne  Velum  und  Sinneskörper,  Manubrium  ohne  Mund ; 
lösen  sich  meist  im  reifen  Zustand  ab  (Pennaria); 

2)  sessile  Medusoide,  Glocke  meist  ohne  oder  mit  unvoll- 
kommenen Gefässen,  aber  mit  Glockenmund  und  Glockenhöhle  (Tu- 
bulär i  a) ; 

3)  sessile  Gonophoren,  Glockenwand  noch  mit  Entoderm- 
lamelle  und  2  Entodermschichten,  aber  ohne  Kanäle  und  Glocken- 
mund, das  Manubrium  unmittelbar  umschliessend  (Clava,  Hydrac- 
t  i  n  i  a) ; 

4)  sessile  Gonophoren,  deren  Wand  nur  unvollständig  die 
Medusen  schichten  enthält  (weibliche  Cam  pan  ularia); 

5)  Sporophoren,  d.  h.  sessile  Gonophoren  ohne  jede  Spur 
medusoiden  Baues  (Cordylophora). 

Ob  der  Rückbildungsprocess  schliesslich  zum  völligen  Schwinden 
des  Medusoids  oder  Gonophors  führt  und  dieses  etwa  noch  in  der 
buckeiförmigen  Erhebung   der   Gonaden   von   Hydra   angedeutet  ist 

oder    ob    es    sich    im 
}{  B  Gegentheil  bei  diesem 

Polypen  um  besonders 
ursprüngliche  Verhält- 
nisse handelt,  indem 
der     Polyp     die    Ge- 

schlechtsproducte 
noch  selbst  erzeugt, 
musste  dahingestellt 
bleiben.  Die  einfachen 
Organisationsverhält- 
nisse der  Hydren  dürf- 
ten trotz  des  Lebens 
im  süssen  Wasser  eher 
für  die  letztere  Auf- 
fassung sprechen. 

In  Verbindung 
mit  der  Anschauung 
vom  Einbehalten  der 
Medusen  am  Hydroi- 
denstock  und  ihrer 
Rückbildung  zu  Me- 
dusoiden, Gonophoren 
u.  s.  f.  hat  die  besonders  durch  Weismann  vertretene  und  ausgebaute 
Lehre  von  der  Verschiebung  der  Keim-  und  Reifungsstätte  der  Ge- 
schlechtsproducte  eine  nicht  unerhebliche  Rolle  gespielt.  Nach  Weis- 
mann ist  das  Ectoderm   des  Manubriums   als   die  ursprüngliche  Ent- 


F\g.  389.  Zwei  Gonozooide  von  Hydroiden  im 
Längsschnitt,  schematisirt.  A  junge,  festsitzende  Meduse, 
-ß  Gonophor. 

g  Gefäße,  m  Manubrium,  ov  Ovarium,  r  Radiärgefäss, 
t  Tentakel,  v  Velum. 
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stehungsstätte  der  Keimzellen  bei  den  Hydroiden  anzusehen,  wo  sie 
denn  auch  bei  vielen  Medusen  und  Gonophoren  gefunden  werden 
(Fig.  389).  Bei  anderen  ist  dies  jedoch  nicht  der  Fall,  sondern  die 
jungen  Keimzellen  treten  oft  weit  entfernt  davon  in  einer  der  beiden 
Schichten  eines  Zweiges  auf,  um  erst  von  hier  aus  activ  wandernd 
an  ihre  endgültige  Lagestätte  in  der  Gonophorenknospe  zu  gelangen 
(vgl.  Allg.  Theil  dieses  Lehrbuchs,  I,  p.  296  ff.).  Wenn  die  Ge- 
schlechtsproductc  auf  diese  Weise  bereits  im  Körper  des  Polypen 
erzeugt  und  erst  nachträglich  an  die  sogenannten  Geschlechtsthiere 
abgegeben  werden,  so  ist  es  sehr  naheliegend,  dieses  Verhalten  durch 
das  Bestreben  nach  Beschleunigung  der  Geschlechtsreife  zu  erklären, 
wie  es  besonders  von  Seiten  Weismann's  geschah. 


Die  im  Vorstehenden  von  der  Entwicklung  der  Medusen,  sowie 
ihren  Beziehungen  zum  Hydroidenstock,  zu  den  Polypen  und  Gono- 
phoren, gegebene  Darstellung  dürfte  im  Allgemeinen  der  Anschauung 
entsprechen,  die  man  sich  in  recht  übereinstimmender  Weise  von 
diesen  morphologischen  und  entwicklungsgeschichtlichen  Verhältnissen 
gebildet  hatte.  Eine  starke  Erschütterung,  in  mancher  Beziehung  so- 
gar eine  Umkehrung  in  das  Gegentheil,  würden  diese  Anschauungen 
erfahren,  wenn  sich  die  neuerdings  von  Goette  (1907)  gegebene  Dar- 
stellung der  Medusenentwicklung  und  die  darauf  gegründeten  Schluss- 
folgerungen bestätigten. 

Nach  Goette's  eingehenden,  an  einem  sehr  reichen  Untersuchungs- 
raaterial  angestellten  Beobachtungen  verläuft  die  Entwicklung  der 
Meduse  aus  der  Knospe  anders,  als  sie  bisher  angenommen  wurde. 
Zunächst  betrifft  dies  die  Bildung  der  Radiärkanäle,  die  nicht  in  Folge 
des  Aussparens  bei  der  Verschmelzung  der  einander  gegenüberliegen- 
den Theile  der  primären  Entodermlamelle  angelegt  werden  (Fig.  390 
-B — E),  sondern  als  vier  durch  Falten  von  einander  getrennte  Rinnen 
des  Entodermschlauches  der  Knospe  auftreten,  um  als  4  Divertikel 
von  diesem  zu  den  Radialschläuchen  auszuwachsen  (Fig.  390-4 — C). 
In  ähnlicher  Weise  hatten  auch  schon  Allman  (1871)  und  F.  E.  Schulze 
(1873)  die  Radiärkanäle  entstehen  lassen,  d.  h.  auch  nach  ihren  Be- 
schreibungen war  es  mehr  ein  actives  Auswachsen  von  Entoderm- 
divertikeln,  welches  zu  ihrer  Ausbildung  führt. 

Nach  dieser  Darstellung  ist  also  eine  primäre  Entodermlamelle 
im  Sinn  von  Weismann  ebenso  wenig  vorhanden,  wie  der  Glocken- 
kern die  ihm  für  die  Entstehung  des  entodermalen  Doppelbechers  zu- 
geschriebene Bedeutung  hat  (Fig.  390  B).  Der  Glockenkern  ist  zwar 
am  freien  Ende  der  Knospe  als  ectodermale  Wucherung  schon  ange- 
legt (Fig.  390  B  u.  C),  aber  die  Radialschläuche  wachsen  mehr  an 
ihm  hin,  als  dass  er  ihre  Entstehung  in  der  früher  beschriebenen 
Weise  veranlasste.  Dementsprechend  erscheinen  die  Radialschläuche 
im  Querschnitt  einer  so  weit  ausgebildeten  Medusenknospe  als  vier 
von  einander  unabhängige  Kanäle,  die  den  Glockenkern  zwischen  sich 
erkennen  lassen,  wenn  sie  mehr  nach  dem  Gipfel  der  Knospe  zu  liegen 
(Fig.  390  D),  während  er  an  den  mehr  nach  der  Basis  gelegenen 
Querschnitten  nicht  vorhanden  ist  (Fig.  390  E).  Hier  finden  sich  da- 
für entodermale  Bestandtheile,  die  Reste  der  Entodermkuppe,  vor, 
welche  nach  Goette  der  Spadixplatte  zugehören  und  von  denen  in  Ver- 
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bindung  mit  dem  Ectoderm  später  die  Bildung  des  Manubriums  aus- 
geht (Fig.  391  Ä). 

Indem  die  Radialschläuche  auch  nach  Goette's  Darstellung  sich 
späterhin  abplatten  und  ihre  Seitenkanteu  sich  jederseits  zu  einer 
Zellplatte  verbreitern  (Fig.  391  B\  kommt  es  in  Folge  der  gegenseitigen 
Berührung  nachträglich  zur  Bildung  einer  Art  von  secundären  Ento- 
dermlamelle,  wie  sie  auch  nach  den  früheren  Darstellungen  vorhanden, 
aber  auf  andere  Weise  entstanden  ist  (Fig.  386  E,  p.  539).  Im  Bereich 
des  freien  Endes  der  Medusenknospe,  auf  welches  dieses  Verhalten 
jedoch  nicht  beschränkt  ist,  würde  es  insofern  von  selbst  gegeben  er- 
scheinen, als  hier  schon  frühzeitig  die  Radiärschläuche  sich  stark  ver- 
breitern  und  zur  Bildung   des  Ringkanals   mit  einander  verschmelzen 
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an       Fig.  390.     Knospung  der  Meduse  von  Podocoryne  carnea.     (Nach  A.  GOETTE. 

1907  ) 

A—C  junge  Knospenstadien  im  Längsschnitt,   D  \x.  E  Querschnitte,  F  \x.   G  Längs- 
und Querschnitt  etwas  älterer  Stadien.  ^    ,.  ,    .  v     i  o     ^;      i  +f<. 

ect  Ectoderm,  ent  Entoderm,  gl  Gloclienliern,  rs  Radialschlauche,  sp  Spadixplatte. 

(Fig.  391  C).  Mit  der  hier  für  die  Entstehung  der  Hydromeduse  ge- 
gebenen Darstellung  stimmt  diejenige  von  W.  Richter  (1907)  für  die 
Medusen  der  Siphonophoren  im  Ganzen  überein. 

Vergleicht  man  Goette's  neue  Darstellung  der  Medusenentwicklung 
und  besonders  die  von  ihm  gegebenen  Abbildungen  mit  denjenigen  der 
früheren  Autoren,  so  drängt  sich  die  Vermuthung  auf,  dass  in  Wirklich- 
keit kein  so  schroffer  Gegensatz  besteht,  wie  es  zunächst  erscheint  und 
eine  Vermittlung  vielleicht  insofern  möglich  ist,  dass  zwar  ein  actives 
Vordringen  der  Entodermdivertikel  vorhanden  ist,  aber  auch  ein  solches 
des  Glockenkerns  nicht  fehlt,  in  ähnlicher  Weise  etwa,  wie  F.  E.  Schulze 
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-es  bereits  vor  langen  Jahren  für  Syncoryne  beschrieb.  Von  einem  Ento- 
dermbecher  und  der  primären  Entodermlamelle  würde  dann  freilich  kaum 
die  Rede  sein,  dagegen  könnte  trotzdem  eine  secundäre  Entodermlamelle 
zu  Stande  kommen  und  die  späteren  Stadien  würden  insofern  bei  beiden 
Auffassungen  mehr  übereinstimmen. 

Ä  B 


rs 


,    Fig.  391.     Längsschnitt   {Ä)    und    Querschnitte    {B  u.  C)   der  in    Entwicklung    be- 
griffenen Meduse  von  Podocoryne  camea  in  späteren  Stadien.     (Nach  Goette,  1907.) 

ect  Ectoderm,  ent  Entoderm,  gl  Glockenkern,  vi  Manubrium,  rk  Ringkanal,  rs  ßadial- 
schläuche,  sh  Subumbrellarepithel,  sj)  Spadix. 


Die  Aushöhlung  des  Glockenkernes  (Fig.  390  F  u.  G),  die  Bildung 
■des  Subumbrellarepithels  und  der  Glockenhöhle,  des  von  der  Spadix- 
platte  und  dem  darüber  liegenden  Ectoderm  ausgehenden  Manubriums 
(Fig.  391  A — C),  der  Durchbruch  des  Glockenmundes,  die  Entstehung 
des  Velums  u.  s.  f.  bieten  in  der  neuen  Darstellung  keine  von  der 
früheren  so  abweichende  Verschiedenheiten,  als  dass  sie  hier  nochmals 
herangezogen  zu  werden  brauchten,  dagegen  ist  allerdings  Goette's 
Auffassung  von  den  Beziehungen  der  Medusen  zu  den  übrigen  Ge- 
schlechtsindividuen des  Hydroidenstockes  eine  völlig  andere,  als  sie 
den  bisherigen  Anschauungen  entsprach  (p.  538  ff.). 

Wenn  man  es  bisher  als  eine  kaum  bestrittene  Thatsache  anzu- 
sehen geneigt  war,  dass  die  sessilen  Geschlechtsindividuen  des  Hy- 
droidenstockes durch  Unterdrückung  des  freien  Lebens  und  allmähliche 
Rückbildung  aus  Medusen   hervorgegangen  seien  (p.  542),   stellt  sich 
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GoETTE  auf  den  völlig  entgegengesetzten  Standpunkt  und  schliesst  aus 
dem  Entwicklungsmodus  der  Gonophoren  im  Vergleich  zur  Polypen-  und 
Medusenentwicklung,  dass  die  Keimträger  nicht  eine  regressive  Meta- 
morphose durchgemacht  hätten,  sondern  sich  vielmehr  in  aufsteigender 
Entwicklung  (vom  Polypen  nach  der  Meduse  hin)  befänden. 

Ohne  im  Einzelnen  auf  die  von  Goette  zur  Stütze  seiner  Auf- 
fassung vorgebrachten,  seinen  Beobachtungen  entlehnten  Gründe  ein- 
gehen zu  können,  sei  nur  betont,  dass  ihm  die  Entwicklung  der 
Meduse,  wie  er  sie  beobachtete  und  wie  sie  vorher  nach  seiner  Dar- 
stellung geschildert  wurde  (Fig.  390  u.  391)  durchaus  gegen  die  directe 
Herleitung  von  Polypen  zu  sprechen  scheint,  während  er  für  den 
Uebergang  zur  Medusenorganisation  auf  dem  Wege  der  sessilen  Keim- 
träger in  deren  Entwicklung  und  Structur  eine  Reihe  von  Anhalts- 
punkten findet,  die  für  ihn  ausschlaggebend  sind.  In  der  Entwick- 
lung der  Gonophoren  einer  grossen  Zahl  von  Hydroiden  ist  nach 
Goette  keine  Spur  eines  medusoiden  Baues  zu  finden.  Ihre  Orga- 
nisation ist  einfach  daraus  zu  erklären,  dass  mit  der  Vertheilung  der 
Geschlechtsproducte  auf  bestimmte  Hydranthen  des  Stockes  deren 
Ausbildung  zu  echten  Hydranthen  allmählich  beeinflusst  wurde,  was 
dann  um  so  mehr  der  Fall  gewesen  sein  dürfte,  wenn  sich  diese  Ein- 
richtung, bestimmte  Hydranthen  als  Geschlechtsthiere  zu  verwenden, 
befestigte  und  die  Anhäufung  der  Geschlechtsproducte  in  ihnen  eine 
grössere  wurde. 

Zur  Erklärung  der  von  Goette  vertretenen  Auffassung  seien  die 
Thecaphoren  herangezogen,  bei  denen  sich  nach  seiner  Darstellung  in 
der  Umwandlung  der  Polypen  zu  Geschlechtsindividuen  etwa  folgende 
vier  Stufen  unterscheiden  lassen : 

1)  Der  Stamm  des  im  Gonangium  gelegenen  Gonanthen  verwandelt 
sich  in  einen  Keimsack,  der  sich  jedoch  nicht  vom  Gonanthen  trennt, 
sondern  seinen  Hauptbestandtheil  ausmacht.  Der  Gonanth  wird  also 
selbst  zum  Keimträger  (Diphasia,  Plumularia   setacea). 

2)  Der  Keimsack  entsteht  noch  im  Gonanthen  und  bleibt  in  seinem 
Ectoderm  liegen,  während  der  Entodermschlauch  sich  abzusetzen  be- 
ginnt —  inner  er  Keim  sack  derGonanthen(Diphasi  a,  Agla- 
ophenia,  Antennularia). 

3)  Der  Keimsack  differenzirt  sich  noch  im  Gonanthen,  schnürt 
sich  dann  aber  völlig  von  ihm  ab,  so  dass  er  als  Keimträger  zu 
einem  gestielten  Anhang  des  Gonanthen  wird  (Sertu- 
laria,  Plumularia  echinulata  und  frutescens). 

4)  Die  Abschnürung  des  Keimsacks  beginnt  noch  vor  seiner 
Differenzirung,  also  nach  Art  einer  Knospung,  die  zuletzt  ganz  ebenso 
wie  bei  typischer  Medusenknospung  erfolgt.  Der  Keimträger  ist 
dann  eine  Knospe  des  Gonanthen  (Halecium,  Gono- 
thyraea,  Campanularia). 

AVo  sich  in  dieser  Reihe  die  Keimsäcke  oder  Keimträger  von  dem 
Gonanthen  sondern,  zeigen  sie  wie  dieser  selbst  in  ihrer  Entwicklung 
ausschliesslich  solche  Züge,  wie  sie  für  die  Hydrauthenentwicklung 
gelten  und  dokumentiren  sich  dementsprechend  als  solche.  Dagegen 
lassen  diese  Keimträger  und  Keimsäcke  nach  Goette  keinerlei  Rück- 
bildungserscheinungen erkennen,  so  dass  nach  seiner  Auffassung  nicht 
die  Rede  davon  sein  kann,  die  Keimträger  etwa  in  umgekehrter  Reihen- 
folge aufeinander  folgen  zu  lassen,  wie  sie  der  anderen  Auffassung 
(p.   542)    entsprechen    würde.      Solche   characteristische   Organe,   wie 
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die  Radiärkanäle  oder  die  für  die  medusale  Herkunft  anscheineod  so 
ungemein  bezeichnende,  von  Ectoderm  ausgekleidete  und  der  Schirm- 
höhle der  Meduse  vergleichbare  Innenhöhle  mancher  Gonophoren 
müssten  also  direct  von  der  Poljpenorganisation  übernommen  oder 
aus  ihr  herausgebildet  sein. 

Die  Herleitung  der  Meduse  vom  Polypen  bleibt  auch  nach  Goette's 
Auffassung  bestehen,  nur  geschieht  sie  auf  dem  Umwege  durch  die 
Keimträger.  Dass  diese  sich  direct  aus  Hydranthen  herausgebildet 
haben  können  und  dass  ihre  Organisation  auf  diesem  Wege  entstanden, 
d.  h.  dem  Bedürfniss  der  Erzeugung,  Aufbewahrung  und  Entwicklung 
der  Keimzellen  angepasst  ist,  lässt  sich  sehr  wohl  denken.  Die  weitere 
Entwicklung  nach  der  Richtung  frei  schwimmender  Medusen,  die  Er- 
werbung der  hierfür  nöthigen  Organe,  will  bei  derartigen,  schon  zu 
Keimträgern  gewordenen  Individuen  weniger  einleuchtend  erscheinen, 
zumal  vorläufig  die  nach  einer  solchen  Entwicklung  drängenden  Factoren 
fehlten.  Die  Polypenform  dürfte  immer  noch  besser  als  jene  Keim- 
träger für  eine  freie  Beweglichkeit  ausgestattet  sein  und  die  Erwer- 
bung der  Medusencharactere  stösst  bei  ihr  auf  geringere  Schwierig- 
keiten als  bei  den  vorher  sessil  gewesenen  Keimträgern. 

Es  bleiben  die  bestimmten  Angaben  Goette's  über  die  mit  den 
Hydranthen  und  nicht  mit  den  Medusen  übereinstimmende  Entwick- 
lung der  Gonophoren.  Abgesehen  davon,  dass  bei  den  entweder  nach 
der  Richtung  der  Medusen  hin  sich  entwickelnden  oder  von  diesen 
her  sich  zurückbildenden  Individuen  die  Entscheidung  darüber,  ob  es 
sich  in  ihrer  Embryonalentwicklung  um  Züge  des  einen  oder  anderen 
Typus  handelt,  nicht  ohne  Schwierigkeit  sein  dürfte,  besteht  noch  die 
Möglichkeit,  dass  Keimträger  sich  direct  von  Polypen  aus  entwickeln 
können.  Man  würde  dann  solche  auf  directem  Wege  entstandene 
Gonophoren  von  denen  zu  unterscheiden  haben,  welche  durch  Rück- 
bildung und  Sessilwerden  aus  den  Medusen  hervorgingen.  Darüber, 
dass  der  letztere  Vorgang  in  Wirklichkeit  stattfindet,  wird  man  kaum 
in  Zweifel  sein  können,  wenn  man  der  grossen  Aehnlichkeit  oder  fast 
vollständigen  üebereinstimmuug  mancher  Gonophoren,  z.  B.  derer  von 
Gonothyraea  (Fig.  388),  Pennaria,  Tubularia  u.  a.,  mit 
Medusen  gedenkt  und  die  Möglichkeit,  dass  ihre  Organisation  von  den 
sessilen  Gonophoren  erworben  sein  könnte,  wohl  mit  Recht  für  aus- 
geschlossen hält.  Ob  es  freilich  besonders  wahrscheinlich  ist,  einen 
Theil  der  Gonophoren  auf  directem  Wege  von  Polypen,  einem  anderen 
aber  auf  dem  Umwege  durch  Medusen  entstehen  zu  lassen,  muss  recht 
fraglich  erscheinen.  So  gelangt  man  am  Ende  doch  wieder  zu  der  bisher 
geltenden  und  vorher  (p.  541  ff.)  entwickelten  Auffassung  von  der  Ent- 
stehung der  Gonophoren  aus  wieder  festsitzend  gewordenen  und  all- 
mählich zur  Rückbildung  gelangten  Medusen,  während  diese  selbst  von 
frei  gewordenen  Polypen  herzuleiten  wären.  Die  letzte  Entscheidung 
über  diese  entwicklungsgeschichtliche  und  biologisch  interessante  Frage 
werden  weitere  Untersuchungen  zu  liefern  haben  ^). 

1)  In  einer  soeben  erscheinenden  vorläufigen  Mittheilung  (Onto-  und  Phylo- 
genie  der  Hydromedusen,  Zool.  Anz.,  Bd.  35,  1910)  stellt  sich  J.  Hadzi  bezüglich 
der  Ontogonie  der  Hydromeduse  wenigstens  theilweise  auf  die  Seite  von  Goette, 
stimmt  aber  in  einem  wichtigen  Punkt,  nämlich  in  der  Entwicklung  der  Radiär- 
kanäle und  der  sie  hervorrufenden  Falten-(Täniolen-)Bildung  doch  nicht  mit  ihm 
überein.  Noch  weniger  ist  dies  der  Fall  in  Bezug  auf  die  Auffassung  und  Her- 
leitung der  Gonophoren,  in  welcher  Hinsicht  Hadzi  auf  Grund  seiner  Untersuchungen 
an  verschiedenen  Hydroiden  (Podocoryne,  Syncoryne,  Cladonema,  Obelia) 
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Wie  schon  vorher  (p,  542)  angedeutet  wurde,  steht  im  engen  Zu- 
sammenhang mit  der  Annahme  von  der  Umwandlung  der  Medusen  zu 
Gonophoren  die  andere  von  der  Rückwärtsverschiebung  der  Keimstätte. 
Wenn  das  Ectoderm  des  Manubriums  oder  des  subumbrellaren  Epithels  der 
Meduse  die  ursprüngliche  Keim-  bezw.  Reifestätte  der  Geschlechtszellen 
gewesen  sein  und  von  hier  aus  eine  Rückverlagerung  in  den  Gonanthen 
bezw.  in  den  Stamm  stattgefunden  haben  soll  (Weismann),  so  gründete 
sich  diese  Auffassung  vor  allem  auf  die  Annahme,  dass  die  Medixsen 
sessil  und  in  Gonophoren  umgewandelt  wurden,  musste  aber  eine  Aende- 
rung  erfahren,  falls  der  Vorgang  ein  anderer  gewesen  ist  oder  sich,  wie 
GoETTE  annimmt,  sogar  in  umgekehrter  Weise  vollzogen  haben  soll. 
Dementsprechend  erklärt  sich  Goette  gegen  die  centripetale  Rückver- 
legung der  Keimstätte,  die  naturgemäss  eine  Wanderung  der  Keimzellen 
in  centrifugaler  Richtung,  vom  Stamm  in  den  Keimträger,  zur  Folge 
hat  (Weismann). 

Eine  Wanderung  der  Keimzellen  ist  nun  aber  in  der  That  vor- 
handen und  schon  wiederholt  nachgewiesen  worden  (Allg.  Theil  I,  p.  296), 
auch  wird  sie  von  Goette  gar  nicht  in  Abrede  gestellt,  nur  möchte  er 
sie  einfach  darauf  zurückführen,  dass  die  Keimstätte  ursprünglich  weiter 
zurück  gelegen  war  und  in  Folge  dessen  eine  Wanderung  in  centrifugaler 
Richtung  nach  den  Gonanthen  und  Keimträgern  stattfinden  muss,  welche 
letztere  ihren  Gharacter  als  Geschlechtsindividuen  erst  durch  diese  Ein- 
wanderung erhalten.  Die  nach  Weismann  zum  Zweck  der  Beschleunigung 
der  Keimreife  zurückverlegte  Keimstätte  stellt  also  nach  Goette  das 
ursprüngliche  Verhalten  dar;  von  ihr  geht  die  Gonanthen-  und  Gono- 
phoren bildung  aus  und  erst  später  erwerben  diese  die  Fähigkeit  zum 
eigenen  Hervorbringen  der  Keimzellen.  Letztere  sind  übrigens  nicht 
determinirt,  wie  sie  es  unter  Annahme  jener  Rückverlegung  sein  müssten, 
sondern  entstehen  nach  Goette's  Darstellung  an  recht  verschiedenen 
Stellen  des  Stockes  in  beiden  Keimblättern,  also  nicht  nur  aus  dem 
Ectoderm  und  sogar  aus  bereits  differenzirten  Zellen.  Es  steht  zu  ver- 
muten, dass  diese  Angaben  auf  Widerspruch  stossen  werden,  und  auch 
in  Bezug  auf  diese  Frage  wird  mit  Interesse  die  Fortführung  der  Unter- 
suchungen über  die  Entwicklung  der  Polypen  und  Medusen  abzuwarten  sein. 

Generationswechsel. 

Bei  Behandlung  der  Stockbildung  und  des  Polymorphismus 
(p.  537  ff.)  zeigte  sich,  dass  die  Geschlechtsfunctionen  auf  bestimmte 
Individuen  des  Hydroidenstocks  übertragen  werden  und  sich  daraus 
ein  Wechsel  von  ungeschlechtlichen  Generationen  (Polypen)  und  einer 
Geschlechtsgeneration  (Meduse,  Gonophor  etc.)  ergibt.  Dieser  Gene- 
rationswechsel tritt  dann  am  deutlichsten  hervor,  wenn  die  Ge- 
schlechtsthiere    als   Medusen    zur  Ablösung    gelangen    (vgl.   p.   538). 

mehr  der  älteren  Anschauung  von  der  Entstehung  der  Gonophoren  durch  Rück- 
bildung aus  Medusen  zuneigt.  Dies  würde  also  im  Ganzen  mit  der  hier  vorgetragenen 
Anschauung  übereinstimmen,  doch  wird  sich  eine  bestimmte  Meinung  über  die  von 
Hadzi  gegebene  Darstellung  von  der  Ontogenie  und  Phylogenie  der  Medusen  erst 
aus  seiner  ausführlichen  Arbeit  gewinnen  lassen.  —  In  einer  neuen  eingehenden 
Untersuchung  über  die  Entwicklung  der  Geschlechtsindividuen  bei  den  Hydromedusen 
(Zool.  Jahrb.,  Anat.  Abth.,  ßd.  30,  1910)  steht  A.  Kühn  hinsichtlich  der  Medusen- 
entwicklung und  Ableitung  der  Gonophoren  von  Medusen  ungefähr  auf  dem  in  den 
obigen  Ausführungen  vertretenen  Standpunkte,  schliesst  sich  also  in  letzterer  Be- 
ziehung ebenfalls  mehr  der  älteren  Annahme  einer  Rückbildung  der  sessil  gewordenen 
Geschlechtsthiere  an  (Anmerkung  bei  der  Correctur). 
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Bekanntermassen  ist  dies  nicht  immer  der  Fall,  und  die  Beziehungen, 
in  welchen  die  sessilen  Keimträger  zu  den  Medusen  stehen,  mussten  im 
Hinblick  auf  andere  Verhältnisse  bereits  eingehender  besprochen  werden. 
Insofern  als  die  am  Stock  festsitzenden  Geschlechtsindividuen  die 
morphologischen  Eigenthümlichkeiten  solcher  zuweilen  nur  in  sehr 
geringem  Masse  oder  überhaupt  nicht  zeigen,  als  sie  fernerhin  im 
engen  Zusammenhang  mit  dem  Stock  stehen  und  ihre  Keimzellen  erst 
von  diesem  erhalten,  kann  ihre  Selbständigkeit  etwas  fraglich  erscheinen, 
und  zumal  der  letzte  Punkt  könnte  zu  Bedenken  Veranlassung  geben. 
Wenn  die  Keimzellen  von  anderen  Individuen  hervorgebracht  werden 
als  von  denen,  in  welchen  sie  zur  Reife  gelangen  und  von  den  ersteren 
nur  an  die  letzteren  abgegeben  werden,  so  erscheint  es  zweifelhaft, 
welche  von  beiden  die  eigentlichen  Geschlechtsindividuen  sind  und  ob 
nicht  mehr  den  ersteren  als  den  letzteren  diese  Eigenschaft  zukommt. 
Diese  Zweifel  werden  durch  den  von  Goette  vertretenen  Standpunkt 
noch  entschiedener,  wenn  nämlich  die  Keimstätte  ursprünglich  im 
Stamm  liegt  und  von  ihr  aus  die  Geschlechtszellen  in  die  Keimträger 
einwandern,  anstatt  dass  sie  (nach  der  WEiSMANN'schen  Anschauung) 
von  ihrer  früheren  Keimstätte  in  der  Meduse  erst  nachträglich  in  den 
Stamm  zurückverlegt  wurden.  Im  Hinblick  darauf  aber,  dass  die 
Keimzellen  auch  von  der  Meduse  selbst  hervorgebracht  werden  können 
und  jener  andere  Zustand  eher  als  ein  abgeleiteter  erschien,  hat  man  die 
Meduse  doch  ziemlich  allgemein  als  das  Geschlechtsthier,  die  Hydranthen 
des  Stockes  jedoch  als  die  ungeschlechtlichen  Generationen  angesehen. 

Es  darf  schon  hier  erwähnt  werden,  dass  ähnliche  Verhältnisse  sich 
bei  den  Bryozoen,  besonders  aber  bei  den  Tunicaten  finden,  indem 
bei  ihnen  ebenfalls  die  Keimzellen  in  anderen  Individuen  zur  Reife 
gelangen  als  in  denen,  welche  sie  hervorbrachten,  so  dass  man  auch  in 
diesen  Fällen  zweifelhaft  gewesen  ist,  welche  Individuen  man  für  die 
eigentlichen  Geschlechtsthiere  zu  halten  hat.  Darauf  wird  in  den  be- 
treffenden Abschnitten  noch  zurückzukommen  sein. 

Nicht  alle  Hydroidpolypen  bringen  besondere  Geschlechtsindividuen 
hervor,  so  pflanzt  sich  nach  unserer  bisherigen  Kenntniss  Protohydra 
überhaupt  nur  auf  ungeschlechtlichem  Wege  fort  (p.  494),  obwohl  zu 
vermuthen  steht,  dass  eine  geschlechtliche  Fortpflanzung  gewiss  auch 
bei  diesem  Thier  vorhanden  ist.  Hydra  hingegen  besitzt  die  Fähigkeit, 
sowohl  Knospen  wie  auch  Geschlechtsorgane  an  ihrem  Körper  hervor- 
zubringen (Fig.  392).  Man  ist  geneigt,  dieses  Verhalten  für  ein  ursprüng- 
liches anzusehen,  und  da  ein  ähnlicher  Zustand  vor  der  Erzeugung  be- 
sonderer Geschlechtsindividuen  gewiss  bestanden  haben  muss,  so  steht 
dieser  Annahme  kaum  etwas  entgegen.  Jedenfalls  hat  sie  mehr  für  sich 
als  diejenige  eines  Zurückgehens  der  Medusen-  oder  Gonophorenform  bis 
zu  den  blossen  Gonaden,  wofür  der  einfache  Bau  der  Gonaden  von 
Hydra  jedenfalls  keinen  Anhaltspunkt  giebt  (vgl.  p.  542  u.  Fig.  392). 

Wenn  also  nach  dieser  Auffassung  bei  Hydra  nur  von  einem 
Fehlen,  nicht  aber  von  einem  Unterdrücken  des  Generationswechsels 
gesprochen  werden  kann,  so  liegen  die  Verhältnisse  bei  den  Narco- 
und  Trachymedusen  insofern  anders,  als  bei  ihnen  nur  die  Medusen- 
form vertreten  ist  und  diese  nach  unserer  Annahme  kaum  anders  als- 
auf  dem  Umwege  über  den  Polypen  entstanden  sein  kann  (hypogene- 
tische im  Gegensatz  zu  den  metagenetischen,  durch  Generationswechsel 
entstehenden  Medusen).  In  der  That  sind  die  Jugendstadien  der  Actinula 
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und  damit  einem  Hydranthen  ähnlich,  bilden  sich  aber  nicht  weiter 
zum  Polypen,  sondern  direct  zur  Meduse  um,  indem  der  Mundkegel 
zum  Manubrium  wird,  das  Hypostom  die  Subumbrella  liefert  und  am 
Peristomrand  der  Schirm  hervorwächst. 

Auch  bei  den  durch  Knospung  entstehenden,  noch  zu  erwähnenden 
Medusen  der  Cuninen  (Narcomedusen)  sind  die  frühen  Knospungs- 
stadien   eher  polypenähnlich,   indem   die  junge   zweiblättrige   Knospe 


Fig.  392.     Längsschnitt  einer  Hydra  in  Knospung  {kn)  und  geschlechtlicher  Fort- 
pflanzung, etwas  schematisirt.     (Nach  Aders,  1903.) 

fp  Fussplatte,  kn  Knospe,  m  Mundöffnung,  t  Hoden,  te  Tentakel,  ov  Ovarium. 

zunächst  in  die  Bildung  des  Manubriums  übergeht,  die  für  die  Meduse 
characteristische  Schirmbildung  aber  erst  später  erfolgt  (Chun,  Fig.  393 
I_VI),  wie  aus  den  Untersuchungen  von  0.  Maas  u.  A.  hervorgeht. 
Ueberhaupt  fehlt  bei  der  Entwicklung  dieser  Medusen  der  Glocken- 
kern, der  bei  den  echten  Hydromedusen  ein  für  die  Ausbildung 
des  Schirms  und  der  Schirmhöhle  so  wichtige  Rolle  spielt  (Fig.  386 
u.  391).     Schon  dadurch   muss   sich   die  Entwicklung  dieser  Medusen 
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ganz  anders  gestalten  und  die  frühe  Ausbildung  des  Schirms  im  einen, 
wie  sein  Zurückbleiben  im  anderen  Fall  steht  damit  im  Zusammen- 
hang (Chun). 

Ihre  Entwicklungsweise  lässt  die  Trachy-  und  Narcomedusen  als 
direct  modificirte  Polypen  erscheinen,  und  da  sie  sich  in  dieser  Beziehung 
so  stark  von  den  übrigen  Hydromedusen  unterscheiden,  ist  es  fraglich, 


gou 


Fig.  393.  Knospenentwicklung  von  C  u  n  i  n  a  in  etwas  schematisirter  Darstellung. 
(Nach  Chun,  Beonn's  Classen  und  Ordn.) 

/  junge  Knospe.  II — IV  Umbildung  zum  Manubrium  (jna),  am  Grunde  Andeutung 
des  Schirms  (w),  Auftreten  der  Schirmlappen  {loh)  und  Tentakel  (<)•  V  und  VI  weitere 
Umbildung  zur  Meduse,  ect  Ectoderm,  ent  Entoderm,  ga  Gallerte,  loh  Schirmlappen, 
ma  Manubrium,  n  Nervenring,  o  Mundöffnung,  s  Sinneskölbchen,  su  Subumbrella,  l  Ten- 
takel, i«  Umbrella,  v  Velum. 


ob  sie  auf  dem  gleichen  Weg  wie  diese  zu  Stande  gekommen  sind. 
Immerhin  wird  man,  wenn  man  nicht  auf  dem  neuerdings  von  Goette 
in  so  entschiedener  Weise  vertretenen  Standpunkt  steht,  für  die 
Entstehung  auch  dieser  Medusen  einen  Generationswechsel  anzu- 
nehmen geneigt  sein.  Freilich  ist  er  nicht  mehr  vorhanden,  denn 
die  Polypenform  ist  unterdrückt  und  nur  noch  aus  den  Jugend- 
zustähden  zu  erkennen. 


Die  zuletzt  besprochenen  Fragen  nach  dem  Zustandekommen  der 
Medusen,  ihre  Beziehungen  zum  Polypen  und  Hydroidenstock,  dem 
Generationswechsel  und  dessen  Fehlen  bei  Hydrarien  und  Trachy- 
medusen  fanden  wegen  ihrer  grossen  Bedeutung  für  die  Hydroiden, 
wie  für  die  Cölenteraten  im  Allgemeinen  schon  bei  den  früheren  Autoren, 
von  denen  wir  nur  Agassiz,  Claus,  Allman,  Weismann  nennen, 
eine  eingehende  Behandlung.  Neuerdings  sind  sie  dann  auf  Grund 
ausgedehnter  Untersuchungen  in  einer  ebenfalls  höchst  eingehenden 
Weise  von  Goette  (1907)  wieder  aufgenommen  und  auch  von  anderen 
Autoren  (Woltereck,  1905,  Hadzi,  1910,  A.  Kühn,  1910)  behandelt 
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worden.  Hier  konnten  nicht  alle  Seiten  der  wichtigen  Frage  berührt 
werden,  weshalb  auf  die  genannten  Autoren,  wie  auch  auf  Chun's 
ausführliche  Darstellung  (Cölenteraten  in  Bronn's  Classen  und  Ordn.) 
verwiesen  sei. 


Entstehung   der   Knospen   am   Polypen-   und 
Medusenkörper,     sowie    ihre    Beziehungen    zu    diesem. 

Die  Frage  nach  den  Beziehungen  der  Knospe  zum  Mutterorganismus 
rauss  hier  noch  berührt  werden,  da  sie  von  allgemeiner  Bedeutung 
und  für  die  Beurtheilung  dieser  Form  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung von  Wichtigkeit  ist.  Die  Knospenanlage  wurde  schon 
früher  als  eine  Ausstülpung  der  Körperwand  unter  Betheiligung  beider 
Blätter  bezeichnet  (Fig.  380,  386  u.  390).  Sie  kann  mit  einer  leichten 
Verdickung  des  äusseren  Blattes  beginnen  (Fig.  394  A),  die  sich  dann 
erhebt  und   in   welche   eine  Ausbuchtung   des  Entoderms  nachdrängt 

Fig.  394  B  u.  G).   Indem 
(f  g\;£\  sich  dieser  Process  fort- 

setzt, wird  die  Knospen- 
anlage umfangreicher 
(Fig.  394  D  u.E)  und  er- 
langt jene  schon  früher 
(p.  532  u.  538)  besproche- 
nen Differenzirungen,  die 
zur  Ausbildung  eines  Hj^- 
dranthen,  bezw.  der  Me- 
duse oder  Gonophore 
führen. 


&nl 


ect  ent 


ect  ent 


ect^^eni 


Fig.  3M.  Entstehung 
einer  (Gonophoren-)Knospe  bei 
Obelia  gelatinös a.  (Nach 
O.  Seeliger,  1894.) 

A  Beginn  der  Knospung, 
B  und  C  Verdickung  des  Ecto- 
derms  und  Ausbuchtung  beider 
Schichten,  D  und  E  fortschrei- 
tende Ausbuchtung  und  Vor- 
wölbung der  Knospe^  Fort- 
setzving  des  Gastrovaseularraums 
in  diese.  Das  Ectoderm  [ect) 
erscheint  mehrschichtig.  ent 
Entoderra. 


Obwohl  diese  Art  der  Knospenbildung  unbedingt  sicher  erschien 
und  durch  wiederholte  Beobachtungen  gestützt  wurde,  erfuhr  die 
Knospenanlage  dennoch,  und  zwar  unter  dem  Einfluss  theoretischer 
Erwägungen  eine  andere  Beurtheilung. 

Auf  Grrund  seiner  Determinantenlehre  erschien  es  Wbismann  sehr 
unwahrscheinlich,  dass  sein  zur  Bildung  der  Knospen  Veranlassung 
gebendes  „Knospungskeimplasma"  auf  beide  Keimblätter  vertheilt  sei, 
vielmehr  glaubte  er  annehmen  zu  dürfen,  dass  es  sich  nur  in  einem,  und  zwar 
in  demjenigen  Keimblatt  vorfände,  welches  bei  den  Hydroidpolypen  auch 
die  Keimzellen  aus  sich  hervorgehen  lässt,  nämlich  im  Ectoderm.  Hier 
würde    dann  eine  Zelle,    welche  die  betr.  Determinanten  enthält,    durch 
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ihre  Theilung  zur  Bildung  eines  Zellcomplexes  Veranlassung  geben,  der 
die  Knospe  zu  liefern  hat.  Diesen  Erwägungen  folgend  fand  Alb.  Lang 
bei  Hydra  und  anderen  Hydroidpolypen  die  Knospenanlage  auf  einen 
ganz  kleinen  Bezirk  des  Ectoderms  beschränkt,  von  welchem 
aus  die  zur  Knospenbildung  führende  Zellvermehrung  nach  innen  zu 
fortschreitet,  so  dass  diese  Zellenwucherung  die  Stützlamelle  durchbricht 
und  hier  die  innere  Schicht  der  Knospe  (Entoderm)  bildet.  Erst  später 
entsteht  in  der  bisher  soliden  Knospenanlage  eine  Aushöhlung  als  Fort- 
setzung des  Gastrovascularraums  (A.  Weismann,  Keimplasma,  p.  207, 
A.  Lang,  1892). 

Von  dem  bestimmten  theoretischen  Standpunkt  sehr  verlockend,  hielt 
die  Annahme  einer  derartigen  Eorm  der  Knospenbildung  der  objec- 
tiveren  Beurtheilung  dennoch  nicht  Stand,  sondern  die  besonders  auf 
diesen  Punkt  gerichteten  Untersuchungen,  sowie  mehr  nebenbei  gemachten 
Wahrnehmungen  von  Bkaem,  Seeliger,  Schaudinn,  Pauly,  Billard  u.  A. 
zeigten,  dass  die  Knospenbildung  bei  den  Hydroidpolypen,  ganz  der 
früheren  Auffassung  entsprechend,  von  beiden  Blättern  her  erfolgt.  Beide 
Blätter  können  sich  schon  sehr  bald  falten,  so  dass  der  Gastrovascular- 
raum  sich  in  die  Knospenanlage  fortsetzt,  aber  auch  wenn  diese  Anfangs 
solid  erscheint  und  der  Hohlraum  erst  später  in  sie  eintritt,  lassen  sich 
doch  an  ihr  die  beiden  den  Keimblättern  angehörenden  Schichten  unter- 
scheiden. Die  Knospenbildung  geht  also  von  ihnen  beiden  aus  und  be- 
ginnt jedenfalls  mit  einer  Anzahl  von  Zellen;  von  ihrer  Zurückführung 
auf  eine  Zelle  kann  somit  nicht  die  Rede  sein.  Damit  ist  die  immer 
wieder  versuchte  und  wegen  der  bei  manchen  Hydroidpolypen ,  z.  B. 
gerade  bei  Hydra,  recht  übereinstimmenden  Stellung  der  Knospenanlagen 
und  Ovarien  ziemlich  nahe  liegende  Herleitung  der  Knospen  von  Eizellen 
hinfällig  geworden.  Auf  dem  Wege  einer  parthenogenetischen  Eientwick- 
lung,  wie  sie  manchen  Eorschern  als  Deutung  dieses  Vorganges  vor- 
schwebte, können  die  Knospen  somit  nicht  zu  Stande  gekommen  sein. 

Ganz  neuerdings  wird  die  Knospung  bei  Hydra  von  Hadzi  (1909) 
in  einer  Weise  dargestellt,  die  man  vielleicht  eine  vermittelnde  nennen 
könnte.  Nach  seinen  Beobachtungen,  die  er  ausdrücklich  auf  Hydra 
beschränkt,  entsteht  die  Knospe  nicht  eigentlich  durch  Ausstülpung  beider 
Blätter,  sondern  in  Folge  einer  starken  Wucherung  der  unter  dem  Ecto- 
derm  gelegenen  (subepithelialen),  indifferenten  und  für  „embryonal"  ge- 
haltenen Zellen.  Diese  wandern  in  Menge  zwischen  die  Zellen  des  Ecto- 
derms sowohl  wie  des  Entoderms  ein,  so  dass  beide  Blätter  an  den 
Stellen,  wo  die  Knospenbildung  erfolgen  soll,  gewissermassen  eine  Ver- 
jüngung erfahren  und  somit  zur  Hervorbringung  einer  Knospe  befähigt 
werden.  Den  subepithelialen  Zellen  ist  auch  sonst  schon  eine  Bedeutung 
für  den  Zellenersatz  zugeschrieben  worden,  und  es  ist  nicht  unwahr- 
scheinlich, dass  sie  auch  bei  der  Knospung  eine  wichtige  Rolle  spielen 
mögen,  doch  sind  anscheinend  auch  dann  noch  beide  Blätter  an  der 
Knospenbildung  betheiligt,  abgesehen  davon,  dass  solche  Ueberwande- 
rungen  von  Zellen  immer  schwer  zu  controlliren  sind. 

Auf  die  zuletzt  besprochenen  Auffassungen  von  der  Entstehungs- 
weise der  Knospen  würden  wir  nicht  so  ausführlich  eingegangen  sein, 
wenn  nicht  für  andere  Objecte  in  dieser  Richtung  sehr  bestimmte 
Angaben  vorhanden  wären.  Es  handelt  sich  dabei  um  die  Knospung 
verschiedener  Medusen  und  besonders  der  Margeliden,  die  auch  in- 
sofern vor  Allem  in  Betracht  kommen,  als  Chun,  von  dem  diese  An- 
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gaben  herrühren,  sich  in  sehr  entschiedener  Weise  gegen  die  rein 
ectodermale  Entstehung  der  Knospen  bei  den  Polypen  aussprach.  Bei 
den  Margeliden  hingegen  könnte  nach  Chun's  eingehender  Darstellung 
kein  Zweifel  darüber  obwalten,  dass  die  Knospenanlage  ausschliesslich 
ectodermaler  Natur  ist. 

An  der  Stelle,  wo  sich  am  Manubrium  von  Lizzia  oder  Rathkea 
eine  Meduse  bilden  soll,  entstellt  eine  Verdickung  des  Ectodernis 
(Fig.  395  Ä),  die  durch  die  Stützlamelle  scharf  von  dem  darunter 
liegenden  hohen  Epithel  des  Entoderms  geschieden  ist.  Von  dessen 
Betheiligung  an  der  Knospenbildung  etwa  in  Form  einer  Vorwölbung 
kann  nach  Chun's  Angaben  nicht  die  Rede  sein,  vielmehr  wird  das 
Knospenentoderm  von  den  tieferen  Schichten  der  Ectodermwucherung 
geliefert.  Hier  ordnen  sich  die  Zellen  zu  einem  Polster  und  später 
zu  einem  regelmässigen  Epithel,  indem  zwischen  ihnen  ein  Hohlraum 
entsteht  (Fig.  395  B).    Letzterer  steht  aber  weder  auf  diesem  frühen, 


Fig.  395.  Ectodermale  Knospenbildung  bei  Rathkea  octopunctata.  (Nach 
Chun,  1896.) 

A  Verdickung  des  Ectoderms,  B  Auftreten  der  inneren  Lage,  C  deren  weitere  Aus- 
bildung; ect  Ectoderm,  ent  Entoderm  der  knospenden  Meduse. 

noch  auf  einem  späteren  Stadium  der  Knospenbildung  in  irgend  welcher 
Verbindung  mit  dem  Gastrovascularraum  der  Meduse  (Fig.  395 C), 
sondern  der  Durchbruch  tritt  erst  später  ein.  Danach  würde  also  das 
Entoderm  des  Nachkömmlings  und  somit  dieser  in  seiner  Gesammtheit 
aus  dem  Ectoderm  des  Mutterthieres  hervorgegangen  sein,  wie  dies 
in  ganz  übereinstimmender  Weise  für  eine  nahe  verwandte  Meduse, 
Cytaeis  minima,  durch  die  späteren  Untersuchungen  von 
G.  Trinci  (1903)  bestätigt  und  durch  Beigabe  von  Bildern,  welche 
denjenigen  Chun's  völlig  gleichen,  erwiesen  wurde. 

Durch  die  Nichtbetheiligung  des  inneren  Keimblattes  erscheint  die 
Knospenbildung  der  Margeliden  principiell  verschieden  von  derjenigen 
anderer  Medusen  und  Polypen.    Ueber  die  Auffassung  dieses  abweichenden 
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Verhaltens  Bestimmtes  auszusagen ,  erscheint  schwierig ,  solange  man 
keine  üebergänge  dazu  kennt.  Dass  es  sich  um  ursprüngliche  Verhält- 
nisse handelt,  dürfte  nach  der  Art  des  Vorkommens  dieser  Knospungs- 
form  wenig  wahrscheinlich  sein.  Ebenso  ist  mit  der  Annahme  embryo- 
naler Bildungsheerde  im  Ectoderm,  wie  sie  am  Ende  gemacht  werden 
muss,  nicht  viel  gewonnen :  übrigens  führt  sie  zu  ähnlichen  Anschauungen, 
wie  sie  von  Welsmaxx  vertreten,  von  den  Beobachtern  der  Knospungs- 
erscheinungen  jedoch  sehr  entschieden  bekämpft  wurden.  Die  hierbei 
wieder  auftretende  Möglichkeit  einer  Zurückführung  der  knospenbilden- 
den Ectodermwucherung  auf  eine  einzige  Zelle,  wie  sie  in  der  That  früher 
vermuthet  und  mit  der  geschlechtlicheu  Fortpflanzung  in  Verbindung  ge- 
bracht wurde,  stellt  Chux  ganz  ausdrücklich  in  Abrede. 


Fig.  396. 


Fi?.  396.  Manubrium  einer  weiblichen  Lizzia  Cla- 
par^dei  mit  Knospen  und  Eiern.  /  Eegion  der  ältesten, 
schon  abgefallenen  Tochterknospe,  ///  älteste  der  vorhandenen 
Knospen,  IV  etwas  jüngere  Knospe,  V  und  VJI  noch  jüngere, 
unentwickelte  Knospen,  an  der  Stelle  des  Sterns  *  würde  sich 
''nacli  dem  Knospungsgesetz)  die  Knospe  VIII  gebildet  haben. 
Im  Ectoderm  des  Manubriums  eine  Anzahl  Eier,  umgeben  von 
jungen  Keimzellen.     fNach  F.  Bbaem,   1908.) 

Fig'.  397.     Medianschnitt  durch  das  Manubrium  von  Lizzia  Clapar&dei.      Nach 
F.  Bbaem,  1908.) 

Unten  Knospe   VII,  darüber  das  Ovarium  mit  einem  älteren  Ei  (ov),    ect  Ectoderm, 
ent  Entoderm. 


Bis  hierher  war  die  Darstellung  der  eigenartigen,  rein  ectodermalen 
Knospung  und  unsere  Anschauung  von  ihr  längst  niedergeschrieben,  als 
neuerdings  Biol.  Centralbl.  vom  15.  December  1908^  eine  Mittheilung 
von  F.  Braem  erschien,  welche  sich  mit  dieser  Frage  eingehend  be- 
schäftigt und  sie  abermals  in  eine  neue  Beleuchtung  rückt.  Ohne  an 
unserer  Darstellung  etwas  zu  ändern,  denn  die  für  die  Beurtheilung  der 
Knospungserscheinungen  ungemein  wichtige  Frage  kann  auch  jetzt  noch 
nicht  als  spruchreif  gelten,  fügen  wir  die  sehr  interessante  Beobachtung 
des  in  diesen  Dingen  besonders  competenten  Forschers  hier  an.  Auch 
er  bestätigt  die  ausschliesslich  ectodermale  Entstehung  der  Knospen  bei 
den  Margeliden,    erklärt    sie    aber  dadurch,    dass  hier  eine  Beziehung  zu 
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den  Geschlechtszellen  vorläge,  d.  h.  also  auf  eine  Weise,  die  vorher  nicht 
(und  auch   nicht  von  ihm  selbst)  als  wahrscheinlich  angesehen  wurde. 

Wie  bei  anderen  Hydrozoen,  entstehen  die  Eier  bei  den  Margeliden 
im  äusseren  Blatt,  und  zwar  an  den  nämlichen  Stellen,  wo  vorher  die 
Knospen  gebildet  wurden,  denn  die  geschlechtliche  folgt  hier  auf  die  un- 
geschlechtliche Fortpflanzung  (Fig.  396  u.  397).  Die  Knospenanlagen 
„liegen  in  der  Keimbahn",  und  Bkaem  zögert  nicht,  sie  auf  die  Keimzellen 
zurückzuführen.  Somit  würde  also  in  diesem  Falle,  wie  es  früher  sehr 
entschieden  in  Abrede  gestellt  wurde,  die  Knospe  aus  einer  einzigen 
Zelle  hervorgehen,  wie  Weissiann  es  wollte,  nur  dass  diese  Zelle  selbst 
eine  Keimzelle  wäre.  Man  würde  es  hier  also  mit  einer  „G  on  o  blast  i  e" 
im  Gegensatz  zu  der  gewöhnlichen  „somatoblastischen"  Knospen- 
bildung zu  thun  haben  (Buaem).  Die  weiter  oben  (p.  553)  zurückge- 
wiesene Annahme  einer  Herleitung  der  Knospen  von  parthenogenetischen 
Eiern  würde  durch  Braem's  Beobachtung  eine  Stütze  erhalten  und  Cla- 
parede's  Angabe  über  die  Entwicklung  von  Eiern  zu  Medusen  im  Ovarium 
von  Lizzia  Claparedei  erschiene  in  neuem  Lichte.  Jedenfalls  wäre 
es  von  ganz  besonderem  Interesse  und  sehr  wichtig,  über  diese  Verhält- 
nisse weiteres  zu  erfahren. 

Knospung  an  Medusen. 

Wenn  vorher  hauptsächlich  von  solchen  Knospungsvorgängen  die 
Rede  war,  welche  an  Polypen  und  Polypenstöckchen  zur  Bildung  von 
Polypen,  Medusen  und  deren  verschiedenartigen  Modificationen  führen, 
so  musste  doch  bereits  einige  Male  auf  die  Knospung  an  Medusen 
Bezug  genommen  werden.  Während  diejenige  an  Polypen  eine  sehr 
verbreitete  Erscheinung  ist  und  sowohl  zur  Entstehung  von  Einzel- 
polypen, wie  von  Hydroidenstöckchen  mit  ihren  Hydranthen,  Medusen, 
Gonophoren  etc.  Veranlassung  giebt,  kommt  die  Knospung  an  Medusen 
verhältnissmässig  weit  seltener  vor  und  findet  sich  mehr  bei  den 
Anthomedusen,  als  bei  den  Leptomedusen.  Bei  Vertretern  der 
ersteren  Abtheilung  wurde  eine  besonders  bei  Margeliden  und  Sar- 
siaden  (Cytaeis,  Rathkea,  Lizzia,  Sarsia  u.  A.)  am  Magen- 
rohr und  an  der  Basis  der  Tentakeln,  bei  Leptomedusen  (Eucope, 
Gastroblast a)  ebenfalls  am  Magenrohr,  sowie  am  Schirmrand  und 
an  den  Radiargefässen  beobachtet. 

Das  Ergebniss  der  Knospung  ist  immer  eine  Meduse.  Während 
die  Polypen  durch  Knospung  Medusen  hervorbringen,  scheinen  die 
Medusen  umgekehrt  nicht  in  der  Lage  zu  sein,  auf  ungeschlechtlichem 
Wege  Polypen  zu  erzeugen.  Bekanntlich  wurde  diese  Thatsache  nach 
der  Richtung  verwerthet,  dass  die  Polypen  phyletisch  älter  seien  als  die 
Medusen  und  diese  von  ihnen  herstammten,  welche  Auffassung  mit  den 
in  den  vorhergehenden  Abschnitten  gegebenen  Erörterungen  überein- 
stimmt. Einen  Fall,  in  welchem  das  Hervorknospen  eines  Gonanthen 
(Blastostyls  mit  Gonangium)  aus  den  Gonaden  einer  Meduse  (Epen- 
thesis von  Brooks)  beschrieben  und  als  Entwicklung  aus  Keimzellen 
(„Sporogonie")  gedeutet  wurde,  führte  Chun  in  sehr  einleuchtender 
Weise  auf  Parasitismus  zurück,  wie  er  bekanntlich  auch  sonst  bei 
Polypen  und  Medusen  vorkommt  (Bronn's  Classen  u.  Ordn.,  p.  228). 

Von  der  Entstehung  der  an  Medusen  auftretenden  Knospen,  so- 
wie von  den  sich  zur  sonstigen  Medusenknospung  ergebenden  Diffe- 
renzen  ist   bereits   vorher   die   Rede   gewesen   (p.  552   u.  554).     Was 
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nun  den  Ort  und  die  Zeit  ihres  Auftretens,  ihre  Aufeinanderfolge 
u.  s.  w.  betrifft,  so  walten  in  dieser  Beziehung  recht  complicirte  Ver- 
hältnisse ob,  welche  durch  Chün  (1895  und  Coelenterata,  p.  228  ff.) 
eine  eingehende  Behandlung  erfuhren.  Hier  sei  nur  das  besonders 
instructive  Verhalten  der  Sarsiiden 
erwähnt,  bei  welchen  die  Knospung 
an  der  Basis  der  Tentakeln  oder 
am  Manubrium  erfolgt.  Betrachten 
wir  die  letztere  Form  der  Knospen- 
bildung, wie  sie  von  Chun  bei 
Dipurena  beobachtet  wurde,  so 
fand  er  das  proximale  und  distale 
Ende  des  sehr  langen  Manubriums 
von  Knospen  frei  (Fig.  398).  Wäh- 
rend am  letzteren  die  Knospen  erst 
angelegt  werden,  sind  sie  am  proxi- 
malen Ende  schon  weit  ausgebildet 
und  unter  Umständen  bereits  zur 
Ablösung  gelangt  (Fig.  398);  die 
Knospen  nehmen  also  distalwärts 
an  Alter  und  Grösse  ab.  Das  gleiche 
gilt  auch  für  die  Ersatzknospen, 
welche  sich  am  Grunde  der  Me- 
dusenknospen finden. 

Figf.  398.  Eine  Sarsiade,  Dipurena 
dolichogaster,  mit  5  Knospungsgruppen 
an  dem  langgezogenen  Manubrium.  A — E 
Tochterkuospen  (diejenigen  bei  A  und  £  sind 
bereits  abgelöst),  a  —  e  Ersatzknospen  1.  Grades, 
n',  b'  Ersatzknospen  2.  Grades.  An  der  Tochter- 
meduse C  ist  das  Manubrium  bereits  wieder 
mit  neuen  Knospen  versehen.  (Nach  Chün, 
1895.) 

Durch  das  Auftreten  der  Er- 
satzknospen kommen  Gruppen  von 
knospenden  Medusen  zu  Stande, 
deren  sich  am  Manubrium  bis  zu 
sieben  finden  können  und  von  denen 
sich  dann  die  jungen  Medusen  ab- 
lösen. Ehe  dies  geschieht,  sind  die 
durch  Knospung  erzeugten  Indivi- 
duen ihrerseits  schon  wieder  zur 
Knospung  befähigt,  und  so  findet 
man  am  Manubrium  der  Tochter- 
knospen bereits  Enkelknospen  vor 
(Fig.  398  C). 

Unter  einem  davon  recht  ab- 
weichenden  Bild  vollzieht   sich  die 

Knospung  bei  den  Margeliden,  wie  zuerst  durch  M.  Sars  festgestellt 
und  später  von  Chün  (1895)  genauer  untersucht,  sowie  durch  Trinci 
(1903/4)  bestätigt  wurde.  Ueber  die  eigenartige  Entstehung  der 
Knospen  am  Manubrium  dieser  Medusen  wurde  auf  Grund  der  Unter- 
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suchungen  der  letztgenannten  Autoren  und  F.  Braem's  (1908)  bereits 
gesprochen  (p.  554  u.  Fig.  395—397);  die  Vertheilung  der  unter  Um- 
ständen recht  zahl- 
reichen Knospen  ist 
eine  sehr  regelmässige. 
Der  Basis  des  Manu- 
briums  genähert  tritt 
in  dessen  Umkreis 
ein  Kranz  verschieden 
alter,  interradial  ge- 
stellter Knospen  auf, 
deren  beide  ältesten 
nicht  neben  einander, 
sondern  einander 

gegenüber  liegen  (Fig. 
396  u.  399),  so  dass 
die  beiden  weniger 
weit  entwickelten 

Knospen  des  Kranzes 


Fig.  399.  LizziaCla- 
parödei  mit  2  Knospen- 
kreisen (i — 4,  5  u.  6).  Die 
pen-adialen  Tentakelbulben 
tragen  2,  die  interradialen, 
kleineren  Bulben  nur  einen 
Tentakel.  An  der  Spitze 
des  Manubriums  stehen  die 
Mundgriffel.  (Nach  Chun, 
1895). 


durch    sie   getrennt    werden    und  folgende   Formel  für    ihre   Anord- 
nung gilt: 

1 


Dem  ersten  Knospenkreis  folgt  distalwärts  ein  zweiter  (Fig.  399), 
womit  es  bei  kleineren  Medusen  wie  Lizzia  Claparedei  sein 
Bewenden  hat,  während  bei  anderen  Margeliden,  wie  z.  B.  Rathkea 
octopunctata,  auf  den  zweiten  noch  ein  dritterund  bei  grösseren 
Individuen  noch  ein  vierter  Knospenkreis  folgt.  In  allen  sind 
die  Knospen  wie  in  dem  ersten  Kreis  alternirend,  bezw.  kreuz- 
weise opponirt  und  so  aufgestellt,  dass  die  ältesten,  bezw.  zweit-,  dritt- 
und  viertältesten  Knospen  eines  Kreises  genau  unter  den  entsprechen- 
den Knospen  des  vorausgehenden  Kreises  stehen.  Daraus  ergiebt  sich 
dann  das  von  Chun  für  das  Knospungsgesetz  der  Margeliden  ent- 
worfene Schema  (Fig.  400),  dessen  grössere  Kreise  nach  der  Basis, 
dessen  kleinere  Kreise  mehr  nach  der  Spitze  des  Manubriums  zu  ge- 
legen sind. 

Ihrem  Alter  nach  lösen  sich  die  Knospen  vom  Manubrium  ab ; 
Ersatzknospen  wie  bei  den  Sarsiaden  giebt  es  hier  nicht,  dagegen 
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gehen  wie  bei  diesen  die  noch  am  Manubrium  des  Mutterthieres 
sitzenden  Medusen  schon  wieder  in  die  Knospenbildung  über.  Die 
frei  gewordenen  Medusen  bilden  dann  die  Keimzellen  aus;  die  ge- 
schlechtliche Fortpflanzung  folgt  also  auf  die  ungeschlechtliche,  doch 
kommt  es  auch  vor,  dass  dieselbe  Meduse  Geschlechtsproducte  ent- 
wickelt und  sich  gleichzeitig  durch  Knospung  vermehrt  (Chun),  wo- 
durch dann  die  schon  früher  (p.  556)  besprochenen  vermeintlichen 
Beziehungen  zwischen 
Knospen  und  Keim- 
zellen noch  augenfälliger 
werden. 

Bei  der  oben  ge- 
nannten andersartigen 
Orientirung  der  Medu- 
senknospen am  Schirm- 
rand, an  der  Tentakel- 
basis oder  an  den  Ra- 
diärgefässen  ergeben  sich 
für  die  Aufeinanderfolge 
der  Knospen  andere  Ver- 
hältnissse, die  aber  hier 
nicht  im  Einzelnen  be- 
sprochen werden  können. 

Unter  der  Voraus- 
setzung, dass  die  sich 
durch  Knospung  ver- 
mehrenden Medusen  von 
einem       Hydroidenstock  v:„    kux     a  u         ,      t^  <■  i      u  •   ^ 

i  ,  "^        ..     ]  ,  tlg.   iUO.      öchema    der    KnospenfoJge    bei    den 

nerstammen,  wurden  also  Margellden.     Die  Zahlen    bezeichnen    die    Aufeinander- 

im        Leben  SCycluS        der  folge      der     Knospen      im     Alter     wie      in     Fig.    399 

SpecieS      auf     die     knOS-  ^^^    grösseren    Kreise    liegen    proximal,    die    kleineren 

penden       PolvPeno'enera-  ^i^^al  am  Manubrium.     (Nach  Chun,  1895.) 

tionen    eben    solche   der 

Medusen  folgen  und  dann  erst  würde  sich  die  Geschlechtsgeneration 
anschliessen,  abgesehen  davon,  dass  diese  auch  schon  durch  die 
knospende  Meduse  repräsentirt  sein  kann.  Aus  ihren  Eiern  geht 
sodann  die  Planulalarve  hervor,  welche  zum  jungen  Polypen  wird  und 
den  neuen  Stock  gründet.  Durch  das  Auftreten  mehrfacher  Medusen- 
generationen wird  also  der  Lebenscyclus  wie  das  Bild  des  Generations- 
wechsels noch  complicirter. 


Scyphomedusen. 

Enospung  am  Scyphopolypen.  Die  vielfach  als  terminale  Knos- 
pung bezeichnete,  bei  der  Fortpflanzung  der  Scyphomedusen  eine  so 
wichtige  Rolle  spielende  Strobilation  wurde  bereits  früher 
(p.  499)  besprochen.  Die  eigentliche  (laterale)  Knospung  kommt  für 
die  Scyphomedusen  nur  wenig  in  Betracht  und  äussert  sich  in  einer 
mit  dem  Knospungsvorgang  der  Hydroidpolypen  ziemlich  überein- 
stimmenden Weise.  Am  Scyphistoma  treten  kleine  höckerförmige 
Erhebungen  auf,  die  mit  ihrem  Grösserwerden  MundöfFnung  und  Ten- 
takeln erhalten ,  also  neue  Scyphopolypen  bilden,  die  zunächst  mit 
dem    Mutterthier    zu    kleinen    Stöckchen    vereinigt    bleiben    können 
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(Fig.  401  B)  oder  sich  schon  bald  loslösen  und  zu  selbständigen 
Scyphistomen  werden  (Sars,  Agassiz,  Claus,  Goette,  Lacaze- 
DuTHiERS,   Hadzi).     Vou   der  ebenfalls   in   ähnlicher  Weise  wie   bei 

den  Hydroidpolypen  vorkommenden  Stolonen- 
bildung  soll  noch  im  Zusammenhang  mit  jenen 
die  Rede  sein  (p.  568). 

Bei  der  geschilderten  Art  der  Scyphistomen- 
Knospung  (Fig.  401)  sitzen  die  neu  entstandenen 
Polypen  mit  dem  basalen  Ende  fest,  welches  bei 
ihrer  Bildung  zugleich  dem  proximalen  Ende 
entsprach,  und  sie  nehmen  noch  in  Verbindung 
mit  dem  Stammthier  dessen  Gestaltung  an. 
Beides  soll  sich  nicht  immer  so  verhalten;  so 
beobachtete  Goette  bei  Cotylorhiza  tuber- 
culata,  dass  die  am  Scyphistoma  entstehende 
Knospe  nicht  mit  dem  späteren  basalen  Ende, 
sondern  vielmehr  mit  dem  Mundpol  am  Stamm- 
polypen festsass  (Fig.  402  A—B).  Dabei  drängt 
sich  die  Vermuthung  auf,  als  ob  man  es 
hier  mit  einem  regulatorischen  Vorgang  zu  thun 
haben  könnte,  nämlich  so,  dass  vielleicht  in  Folge  einer  Verletzung  eine 
wenig  umfangreiche  Partie  des  Polypen  eine  gewisse  Selbstständigkeit 
gewann  und  sich  zu  einem  vollständigen,  nur  kleineren  Polypen  ergänzte. 


Fig.  401.  Fortpflanzung 
<ies  Scyphistoma,  A  durch 
Stolonenbildung ,  B  durch 
seitliche  Knospung.  (Nach 
M.  SARS.) 


Fig.  402.  A — C  Knospenbildung  des  Scyphistoma  von  Cotylorhiza  tuber- 
<;ulata  in  drei  auf  einander  folgenden  Stadien.  (Nach  A.  Goette,  1887.)  D  Scyphi- 
stoma von  Cotylorhiza  mit  einer  Knospe,  die  sich  bald  nachher  als  flimmernde  Larve 
ablöst.     (Nach  ClauSj  1892.) 


Der  ganze  Vorgang  würde  dann  mehr  einer  durch  Abspaltung  eines 
kleineren  Theilstückes  zu  Stande  kommenden  Läugstheilung  vergleich- 
bar sein. 
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Es  ist  aber  auch  von  anderer  Seite  beschrieben  worden,  dass 
vom  Scyphistoma  aus  entstehende  Polypen  nicht  mit  dem  basalen, 
sondern  mit  dem  oralen  Ende  ihm  ansässen.  Freilich  sind  dies  wenieer 
leicht  controllirbare,  nämlich  solche  Fälle,  in  denen  die  am  Scyphostoma 
entstehenden  und  sich  loslösenden  Knospen  dabei  noch  nicht  die  Polypen- 
form annehmen,  sondern  etwa  die  Gestalt  einer  Planula  besitzen,  wie 
dies  z.  B.  bei  Cotylorhiza  und  Cassiopea  von  Claus  und  Bigelow 
beobachtet  wurde  (Fig.  402  D).  Die  einige  Zeit  sich  frei  bewegenden 
„Planulae"  setzen  sich  später  fest  und  bilden  sich  zu  Scyphistoma- 
Polypen  um.  Die  schon  vorher  entstehende  Mundöffnung  soll  nach 
Bigelow  an  dem  (proximalen)  Ende  der  noch  frei  schwimmenden  Larve 
entstehen,  mit  dem  sie  früher  am  Scyphistoma  festsass,  so  dass  diese 
Angabe  also  mit  Gobtte's  Beobachtung  an  Cotylorhiza  (Fig.  402 
A — C)  übereinstimmen  würde. 


Dauerknospen.  Wenn  auch  nicht  ganz  in  diesen  Zusammenhang 
gehörig,  muss  hier  eine  Erscheinung  besprochen  werden,  welche  erst 
kürzlich  durch  mehrfache,  von  Herouard  (1907 — 1909)  angestellte 
Beobachtungen  bekannt  geworden  ist.  Es  handelt  sich  dabei  um  die 
Bildung  von  „Dauerknospen",  die  von  einer  chitinigen  Kapsel  umgeben 
werden  und  somit  eine  gewisse  Aehnlichkeit  mit  den  Gemmulae  der 
Poriferen  und  den  Statoblasten  der  Bryozoen  zeigen  (p.  486  u.  671).  Bei 
einem  Scyphistoma,  wahrscheinlich  der  „Hydra  tuba"  von  Dalyell, 
bemerkte  Herouard  am  unteren  Theil  der  Fussscheibe  die  Bildung 
einer  knospenartigen  Erhebung,  die  sich  durch  eine  Ringfurche  ab- 
schnürt und  um  die  dann  die  Chitinhülle  abgeschieden  wird.  Solche 
Dauerknospen  können  mehrere  nach  einander  gebildet  werden,  indem 
der  Polyp  von  der  vorher  gebildeten  „Cyste"  wegrückt  und  dann  eine 
neue  in  derselben  Weise  entsteht.  Sie  zeigen  eine  leicht  konische, 
gegen  die  Unterlage  abgeplattete,  nach  oben  convexe  Form  (Fig.  403 
/  x)  und  ihr  zelliger  Inhalt  gleicht  etwa  der  Blastula,  wie  sie  aus  der 
Entwicklung  der  Hydra  bekannt  ist.  Nach  Durchlaufen  eines  Ruhe- 
stadiums geht  aus  ihnen  ein  erst  nur  mit  wenigen  Tentakeln  ver- 
sehener Polyp  hervor,  dessen  Tentakelzahl  sich  bald  vermehrt  und 
der  zu  einem  jungen  Scyphistoma  wird,  welches  sich  weiterhin  so  wie 
andere  Scyphopolypen  verhält. 

Diese  eigenartige  Form  der  Fortpflanzung  lässt  sich  wohl  am  besten 
der  Abschnürung  kleiner  Theilstücke  vom  Körper  anschliessen,  wie  sie 
als  Fragmentation,  Laceration,  Frustulation  u.  s.  w.  von  anderen  Cölen- 
teraten  bekannt  ist  (vgl.  p.  571).  Wenn  ein  solches  Theilstück  knospen- 
artig gebildet  und  von  einer  Hülle  umschlossen  wird,  ist  das  bei  jenen 
Scyphistomen  beobachtete  Verhalten  gegeben.  Bei  ihnen  scheint  sich 
diese  Art  der  Fortpflanzung  in  den  sonstigen  geschlechtlichen  und  un- 
geschlechtlichen Fortpflanznngscyclus  einzufügen.  Dieser  complicirt  sich 
dadurch  noch  mehr ;  erläutert  wird  er  in  sehr  instructiver  Weise  durch 
die  in  Fig.  403  wiedergegebene  Abbildung  Herouard's,  in  welcher  die 
auf  geschlechtlichem  Wege  erzeugte  Planulalarve  zum  Scyphistoma  aus- 
wächst (a  b  c  d)  und  dieses  sich  durch  Knospung  vermehrt  {d  e  n).  Das 
Scyphistoma  kann  aber  auch  Dauerknospen  hervorbringen  (c  f  x),  die 
dann  wieder  junge  Polypen  liefern  {x  h).  Endlich  aber  tritt  auch  die  Quer- 
theilung  ein  (c  ^),  welche  zur  Strobilation  und  Abschnürung  der  Ephyren 
führt  [g  h  k  l),    womit    dann  die   Geschlechtsgeneration  (Z  m)  erreicht  ist. 


562 


Vierter  Abschnitt, 


Es  ist  von  grossem  Interesse,  dass  Dauerzustände,  wie  sie  von  den» 
Spongien  und  Bryozoen  bekannt  sind,  auch  bei  diesen  ganz  anders- 
artigen Formen  vorkommen,  doch  wird  man  vor  Abgabe  eines  end- 
gültigen Urtheils  immerhin  noch  genauere  Mittheilungen  über  die  Ent- 
stehung der  „Dauerknospen"  und  ihr  Verhältniss  zum  Mutterthier 
abwarten  müssen. 


rrv 


Fig.  403.  Cyclus  der  Fortpflanzung  eines  Scyphistoma.  (Nach  Herouakd, 
1909.) 

a  h  c  d  e  n  Planulalarve,  Scyphistoma  und  dessen  Knospung,  c  f  x  b  Scyphi- 
stoma, Dauerknospenbildung,  junges  Scyphistoma,  a  b  c g  h  i  .  ,  .  kl  m  Planula- 
larve, Scyphistoma,  Strobila,  Ephyrenbildung,  geschlechtsreife  Meduse. 


Anthozoen. 

Für  die  stockbildenden  Anthozoen  ist  die  Knospung  von  grösster 
Bedeutung.  Dem  äusseren  Bilde  nach  kann  sie  sich  auch  bei  ihnen 
ähnlich  vollziehen,  wie  es  für  Hydroiden  und  Scyphomedusen  bereits 
besprochen  wurde;  durch  den  complicirteren  Bau  der  Einzelpolypen 
wie   der   Stöcke   werden   die   Vorgänge  allerdings   zumal   hinsichtlich 
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der  inneren  Beschaffenheit  der  Knospen   und  ihrer  Beziehungen  zum 
Stammkörper  beeinflusst. 

Knospung  am  Polypen. 

Soweit  dieser  Punkt  überhaupt  Beachtung  fand,  betheiligen  sich 
an  der  Knospenbildung  beide  Keimblätter,  wie  dies  z.  B.  aus  der 
älteren  Untersuchung  von  E.  B.  Wilson  über  die  Entwicklung  von 
Renilla  ersichtlich  ist.  Durch  die  zur  Bildung  des  Mundrohrs  nach 
innen  vordringende  Ectodermwucherung  gestaltet  sich  die  Knospen- 
anlage etwas  komplicirter,  doch  ist  die  Antheilnahme  der  beiden 
Keimblätter  nicht  zu  verkennen  (Fig.  404  Ä  u.  B).  Die  in  Folge  ihrer 
Entstehungsweise  anfänglich  in  der  Polypenwand  gelegene  und  sogar 
in  das  Innere  vorragende  Knospe  wölbt  sich  allmählich  nach  aussen 
vor  und  stellt  eine  leicht  buckeiförmige  Erhöhung  dar,  die  sich  fort- 
dauernd erhebt,  indem  sie  Mund  und  Tentakeln  zur  Ausbildung  bringt 
<Fig.  407—409). 


ect  ent 


Fig'.  404.     Knospenbildung  von  Renilla  reniformis  in   zwei  frühen  Stadien. 
(Nach  E.  B.  Wilson,  1883.) 

Theile  von  Querschnitten  des  Primärpolypen,  ect  Ectoderm,  ent  Eutoderm,  kn  Knospen- 
anlage, s  Septum,  st  Stomodaeum  (Mundrohr). 


Die  Zahl  der  zuerst  vom  Primärpolypen  ausgehenden  und  dann 
häufig  selbst  wieder  knospenden  Polypen  kann  an  dem  dadurch  ent- 
stehenden Stock  eine  sehr  beträchtliche  werden.  Nur  wenige  sind 
es  bei  den  für  gewöhnlich  als  Einzelthiere  auftretenden  Actinarien, 
wenn  diese,  wie  es  bei  einigen  den  Gattungen  Gonactinia, 
Polythoa,  Epiactis,  Corynactis,  Actinoloba  angehörigen 
Arten  geschieht,  zur  Fortpflanzung  durch  Knospung  schreiten.  Dies 
ist  z.  B.  bei  der  schon  früher  (p.  497)  hinsichtlich  ihres  Theilungs- 
vermögens  erwähnten  Gonactinia  prolifera  der  Fall,  bei  welcher 
gelegentlich,  wenn  auch  selten,  das  Auftreten  einer  seitlichen  Knospe 
beobachtet  wurde  (Fig.  405  A,  Blochmann  u.  Hilger,  1888,  Carl- 
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GREN,  1904).  Uebrigens  können  bei  Actinien,  wenn  auch  anscheinend 
nur  in  seltenen  Fällen,  von  einem  Individuum  aus  mehrere  neue  durch 
Knospung  entstehen,  wie  das  Verhalten  der  Polythoa  norvegica 
zeigt,  bei  welcher  eine  Anzahl  Polypen  zu  einem  kleinen  Stöckchen 
verbunden  bleibt  (Fig.  405  B).  Ihre  Bildung  geht  von  der  Basis  der 
Polypen  aus  und  die  Art  ihres  Zusammenhangs  entspricht  mehr  der 
mit  Knospung  verbundenen  Stolonenbildung  anderer  Cnidarier,  wie 
übrigens  auch  die  Laceration  bei  den  Actinien  von  der  Basis  aus 
und  nicht  unähnlich  diesem  Verhalten  unter  Bildung  von  Ausläufern 
erfolgt  (Fig.  415,  p.  572). 


Fig.  405.  A  Gonactinia  prolifera  mit  Knospe.  (Nach  Blochmann  u. 
HiLGER,  1888.)  B  Polythoa  norvegica  (Zoanthus),  Theil  eines  durch  Knospung^ 
entstandenen  Stöckchens.     (Nach  KOREN  u.  Danielssen,  1877,  aus  Andres,  1884.) 


Da  es  sich  bei  den  Actinien  um  Thiere  handelt,  welche  sich  auf 
ungeschlechtlichem  Wege  hauptsächlich  durch  Theilung  vermehren,  so 
liegt  es  nahe,  ihre  Knospung  damit  in  Beziehung  zu  bringen.  Insofern 
die  durch  Theilung  aus  einander  entstehenden  Individuen  nicht  immer 
von  gleichem  Umfang  sind,  sondern  zuweilen  kleinere  Theilstücke  sich 
von  grösseren  abschnüren,  Hesse  sich  vielleicht  auch  hier  annehmen,  dass 
sich  von  oben  her  ein  wenig  umfangreicher  Komplex  abgespalten  und 
dadurch  zur  Bildung  der  vermeintlichen  Knospen  Veranlassung  gegeben 
hat.  Solche  Abspaltungen  kleinerer  Theilstücke,  sei  es  dass  sie  Mund- 
öffnung und  Mundfeld  mit  betreffen  oder  seitlich  davon,  bezw.  weiter 
nach  unten  hin  stattfinden,  sind  bei  den  schon  früher  (p.  507  ff.)  er- 
wähnten Theilungsvorgängen  an  Metridium  und  anderen  Actinien  in 
der  That  gelegentlich  beobachtet  worden. 

Um  diese  Vorgänge  richtig  beurtheilen  zu  können,  müsste  man 
freilich  die  Bildungsweise  dieser  Knospe  genauer  kennen.  Für  Gonac- 
tinia ist  jedenfalls  zu  bemerken,  dass  sie  sich  für  gewöhnlich  nicht 
durch  die  hierbei  in  Betracht  kommende  Längstheilung,  sondern  durch 
Quertheilung  vermehrt;  allerdings  wurde  bei  ihr  gelegentlich  eine  der 
Längstheilung  ähnliche  Erscheinung  beobachtet,  die  freilich  auch  auf 
Knospung  oder  ein  abnormes  Verhalten  zurückführbar  sein  könnte  (Prouiio, 
1891;  Carlgren,  1904,  p.  547).  Jedenfalls  drängt  sich  auch  hier  wieder 
die  schon  früher  (p.  506  u.  508)  berührte  Frage  nach  den  Beziehungen 
zwischen  Knospungs-  und  Theilungsvorgängen  auf.  Dass  sie  besonders 
auch  bei  den  Corallenpolypen  in  einander  greifen,  und  es  bei  diesen  oft 
schwer  zu  entscheiden  ist,  ob  man  es  mit  Theilung  oder  Knospung  zu 
thun  hat,  wurde  bei  Behandlung  der  ersteren  bereits  erwähnt,  so  dass 
darauf    verwiesen    werden    kann    (p.  499  u.  511).     Für    die  Vermehrung 
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der  Individuenzahl    eines  Stockes   und    sein   Wachsthum  sind    auch  diese 
Vorgänge  jedenfalls  von  grosser  Bedeutung. 

Stockbildung. 

Die  durch  Knospung  entstandenen  Individuen  pflegen  sowohl  bei 
den  Alcyonarien  wie  bei  den  Zoantharien  mit  einander  verbunden  zu 
bleiben  und  dadurch  zur  Bildung  des  Stockes  sowie  zu  seiner  dauernden 


Fig.  406.  A  Primäi-polyp  von  Corallium  rubrum  mit  einer  seitlichen  Knospe, 
J5  mit  2  Knospen,  C  kleines  Stöckchen,  welches  aus  dem  Primärpolypen  (a)  und  3  Knospen 
(ö,  c,  d)  besteht.     (Nach  Lacaze-Duthiers,  1864.) 


Vergrösserung  Veranlassung  zu  geben.  Geht  man  auf  die  früheste 
Entstehung  des  Stockes  zurück,  so  zeigt  sich,  dass  der  aus  der  Larve 
hervorgehende  Primärpolyp  gegen  die  anderen,  später  angelegten,  ein 
Uebergewicht  bewahren  kann,  dass  dies  jedoch  nicht  der  Fall  zu  sein 
braucht.      Bei     Coral- 


lium rubrum  z.  B. 
entstehen  am  Primär- 
polypen nach  einander 
mehrere  Knospen,  welche 
dem  ersten  Polypen  an 
Grösse  und  Stellung 
bald  ganz  gleich  zu  sein 
scheinen  (Fig.  406^ — C). 


Fig-.  407.  Zwei  Entwick- 
lungsstadien der  Kolonie  von 
R  e  n  i  1 1  a.  (Nach  E.  B.  WILSON, 

1883.) 

A  junger  Polyp  mit  2  Po- 
lypenknospen (p^)  und  dem 
Terminalzoid  (s).  B  Mittel- 
stück eines  etwas  älteren  Sta- 
diums ;  dz  Dorsalzoide ,  »12 
Marginalzoide,  p^  p'^  p^  p*  Po- 
lypenknospen,   s   Terminalzoid. 


J7 


B 


Durch  weitere  in  entsprechender  Weise  verlaufende  Knospenbildungen 
nimmt  das  kleine  Stöckchen  an  Umfang  zu.  Bei  anderen  Alcyonarien 
hingegen,  so  bei  Renilla  und  Pennatula,  lässt  die  junge  Colonie 
den  direct  aus  der  Larve  entstandenen  Polypen  noch  lange  erkennen. 
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Bei  R  e  n  i  1 1  a  stellt  dieser  Primärpolyp  sozusagen  die  Axe  des 
ganzen  Stockes  dar  und  zeigt  sich  als  besonders  umfangreicher  Polyp 
am  oberen  Ende  des  jungen  Stöckchens  (Axial-  oder  Terminalpolyp, 
Fig.  407  u.  408).  Die  von  ihm  bewahrte  Individualität  ist  auch  aus 
der  Ausbildung  und  Vertheilung  seiner  Septen  noch  weiterhin  zu  er- 
kennen (E.  B.  Wilson).  Schon  frühzeitig  traten  am  Primärpolypen 
in  der  bereits  weiter  oben  besprochenen  Weise  Knospen  auf  (Fig.  404 
u.  407  Ä).  Entsprechend  der  bilateral  symmetrischen  Gestaltung  der 
ganzen  Colonie  geschieht  dies  in  recht  regelmässiger  Vertheilung  und 


w  v^-^ 


Fig.  408. 


Fig.  409. 


Fig.  408.  Etwas  älteres  Entwicklungsstadium  der  Colonie  von  R  e  n  i  1 1  a.  (Nach 
E.  B.  Wilson,   1883.)     Bezeichnungen  wie  in  Fig.  407.] 

Fig.  409.  Junge  Colonien  von  Pennatula  phosphorea.  (Nach  JüNGERSEN, 
1888.) 

A  jüngstes  Stadium,  von  i-echts  gesehen,  £  älteres  Stadium  von  der  Ventralseite, 
C  dasselbe  von  der  Dorsalseite.  2^  Terminalpolyp,  pj  Polypen  des  ersten,  2^2>  Ps'  Pv  Ps 
solche  des  2.,  3.  etc.  Fiederblättchens,  z  Terminalzoid,  «^  sowie  die  darunter  und  daneben 
stehenden  reihenweise  und  paarig  angeordneten  Zoide. 


Aufeinanderfolge.  Die  Knospen  treten  paarweise  auf,  und  zwar  so, 
dass  das  2.  Paar  dicht  hinter  dem  ersten,  das  3.  Paar  aber  vor  diesem 
entsteht  (Fig.  407  Ä  u.  B).  Weitere  Knospen  folgen  ebenfalls  paar- 
weise und  in  regelmässiger  Lage  zu  den  bereits  vorhandenen  Knospen. 
Dies  gilt  auch  für  die  Anlagen  der  Zoide,  d.  h.  derjenigen  Individuen, 
welche  entsprechend  dem  in  der  Colonie  bestehenden  Polymorphismus 
nur  eine  unvollständige  Ausbildung  erhalten,  steril  bleiben  und  die 
Wasserzufuhr  besorgen ;  auch  bei  ihnen  unterscheidet  man  ein  be- 
sonders  umfangreiches  Terminalzoid,  dem  die  Ausfuhr  obliegt,   sowie 
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die  in  zwei  seitlichen  Reihen  aufgestellten  Marginalzoide,  wozu  dann 
noch  weitere  (Dorsalzoide  etc.)  hinzukommen  (Fig.  407  u.  408). 

Auch  bei  Pennatula  bleibt  der  Primärpolyp  als  axiales  und 
terminales  Individuum  längere  Zeit  erkennbar;  seitlich  treten  an  ihm 
die  Knospen  auf,  die  zwar  paarweise,  aber  alternirend  angeordnet 
sind  (Fig.  409  Ä  u.  B).  Am  Grunde  der  ersten  Lateralknospen  ent- 
stehen neue  Knospen,  welche  die  Bildung 
der  Fiederblätter  einleiten  und  an  diesen 
ebenfalls  eine  regelmässige  Lagerung  be- 
wahren (Jungersen).  Sterile,  der  vVasser- 
ausfuhr  und  -einfuhr  dienende  Individuen 
in  Form  eines  unpaaren  Terminalzoids 
und  paariger,  reihenweise  angeordneter 
Zoide  sind  auch  hier  vorhanden  (Fig. 
409  J. —  C).  Der  Unterschied  endstän- 
diger, sog.  „primärer"  von  „secundären" 
Individuen,  die  eine  verschiedene  Aus- 
bildung und  eine  bilaterale  Anordnung 
zeigen  können  oder  denen  diese  fehlt, 
wird  auch  bei  anderen  Alcyonarien,  z.  B. 
bei  Paralcyonium,  Pachyclavu- 
laria  gefunden  (Fig.  410,  Motz-Kos- 
SOWSKA,  Roule). 

Auf  die  Entstehungsweise  der  eben- 
falls    regelmässig    vertheilten    weiteren 

Polypen,  Lateral-  und  Scheitelzoide  kann  hier  nicht  eingegangen 
werden ;  in  dieser  Beziehung  sei  auf  die  früher  gegebene  Dar- 
stellung (Spec.  Theil,  I.  Aufl.,  p.  51—53)  und  die  dort  erwähnten 
Originalarbeiten  verwiesen. 

Bei  der  Ausgestaltung  der  Alcyonarienstöcke  spielen  übrigens  die 
von  den  Einzelpolypen  ausgehenden  Ausläufer  (Stolonen)  eine  wichtige 
Rolle,  indem  sie  neue  Polypen  an  sich  entstehen  lassen,  sich  in 
characteristischer  Weise  unter  einander  verbinden  und  dadurch,  sowie 
durch  die  Ausbildung  des  Zwischengewebes  und  Skelets,  die  Gestalt 
des  Stockes  wesentlich  beeinflussen  (vgl.  den  nächsten  Abschnitt). 


Fig.  410.  Paralcyonium 
elegans,  freies  Stockende  mit 
terminalen  (sog.  „primären",  p)  und 
sekundären  Individuen  (s).  (Nach 
MOTZ-KOSSOWSKA,    1907.) 


C.  Knospung  und  Stoionenbildung. 

Die  Stoionenbildung  ist  bei  den  Cölenteraten  sehr  verbreitet;  am 
klarsten  tritt  sie  uns  bei  den  Hydroidpolypen  entgegen.  Bei  ihnen  können 
von  den  Zweigen  der  Stöcke  Ausläufer  (Stolonen)  abgehen,  die  sich  fest- 
setzen und  neue  Stolonen  bilden,  an  denen  sodann  Hydranthenknospen 
auftreten  (Fig.  418,  p.  575).  Indem  sich  die  Ausläufer  vom  Stock  ab- 
lösen, können  auf  diesem  Wege  neue  Stöckchen  entstehen.  Die  durch 
eine  Hydrorhiza  auf  der  Unterlage  befestigte  Stöcke  kommen  dadurch  zu 
Stande,  dass  an  der  Basis  des  jungen,  aus  der  Planulalarve  hervorge- 
gangenen Polypen  mehrere  cylinderförmige,  Anfangs  kurze,  bald  aber  in 
die  Länge  wachsende  Ausläufer  hervorsprossen,  die,  an  der  Unterlage 
hinkriechend,  sich  verzweigen  und  durch  Anastomosenbildung  eine 
netzartige  Beschaffenheit  annehmen  können  (Fig.  411).  An  diesen 
Stolonen  treten  Knospen  auf,  die  bei  ihrer  Vergrösserung  von  der 
Hydrorhiza  aus  in  die  Höhe  streben,  um  Hydranthen  und  durch  immer 
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neue  Knospenbildung  schliesslich,  kleine  Stöckchen  entstehen  zu  lasse» 

(Fig.  411). 

Wenn   der  Stock   eine   weitere  Ausbildung   erfahren  hat,    können 

dann,  wie  schon  erwähnt  wurde,  von  verschiedenen  Stellen  aus,  ähn- 
lich wie  Polypen  selbst, 
Stolonen  gebildet  werden 
(Fig.  418,  p.  575,  Billard,^ 
1904). 


Fig".  411.  Stöckchen  von 
Bougainvillea  ramosa  mit 
knospenden  Polypen  (/;)  und  Me- 
dusen (mk,  m).  Von  der  Hydro- 
rhiza  streben  junge  Hydranthen 
auf.  (Nach  Allman  aus  Lang's- 
Lehrb.  der  vergl.  Anatomie.) 


Wie  der  junge  Hydroid- 
polyp,  so  kann  auch  der 
Polyp  der  Scyphomedusen 
an  seiner  Basis  Ausläufer 
bilden,  an  denen  neue  Po- 
lypen hervorknospen  (Fig. 
412  A  u.  B).  Indem  diese 
mit  einander  vereinigt  blei- 
ben, kommt  es  auch  hier 
zur  Bildung  kleiner  Stöck- 
chen    von    Scyphopolypen. 


Aehnliche  Verhältnisse  werden  gelegentlich,  wenn  auch  nur  ver- 
einzelt, bei  den  Actinarien  angetroffen,  indem  mehrere  durch  Knos- 
pung auseinander  hervorgegangene  Individuen  an  der  Basis  durch  eine 
Art  Stolo  verbunden  bleiben  können  (Fig.  405,  p.  564).  Gerade  bei  den 
Anthozoen  und  besonders  bei  den  Alcyonarien  findet  die  Stolonisation  bei 


Fig.  412.     Scyphistoma  mit  Stolonen-  (^1)  und  Knospenbildung  {B).     Nach  M.  Saks,, 
1841.) 

der  Stockbildung  eine  weitgehende  Verwendung;  die  Art  und  Weise,  in 
der  sie  erfolgt,  kann  eine  recht  verschiedenartige  sein  (G.  v.  Koch, 
Studer).  In  den  einfachsten  Fällen  sieht  man  die  bandartigen  Stolonen 
vom  Grunde  der  Polypen  auswachsen,  um  sich  zu  netzartigen  Geflechten 
zu  vereinigen  oder  auch  zu  Platten  zu  verschmelzen.  Von  den  Stolonen 
aus  entwickeln  sich  Knospen,  welche  ihrerseits  wieder  Ausläufer 
treiben,  die  sich  ebenfalls  mit  den  anderen  verbinden.  Auf  dem  Stolonen- 
geflecht  sieht  man  dann  einzelne  Polypen  und  kleine  Büsche  m  ähn- 
licher Weise  wie  bei  den  Hydroidpolypen  sich  erheben  (Fig.  413  A—C).. 
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Höchst  instructiv  ist  dieses  Verhalten  nach  der  von  Koch  gegebenen 
Schilderung  bei  Clavularia  ochracea,  indem  diese  kleine  Alcyonide, 
wenn  der  Stein,  auf  dem  sie  festsitzt,  durchgebrochen  wurde,  über  die 
Bruchfläche  Stolonen  ausschickte,  die  dann  in  ihrem  Fortschreiten 
besonders  gut  zu  beobachten  waren  (Fig.  413  D — H). 


Fi^.  413.  Coloniebildung  dui-ch 
Aussenden  von  Stolonen  bei  Clavii- 
laria  prolifera  [A — C)  iind  Cl. 
ochracea  {D — H). 

A — C  Verbindung  der  Indivi- 
duen durch  Stolonen,  von  denen  aus 
sie  zum  Theil  als  Knospen  entstanden 
sind,  dem  Stammstück  eines  Busches 
(als  Unterlage)  aufsitzend.  D — H  ein 
Stolo ,  der  nebst  zwei  anderen  von 
einer  kleinen ,  auf  einem  Lavastück 
aufsitzenden  Kolonie  auswuchs  und 
nach  einander  eine  Anzahl  von  Polypen 
aus  sich  hervorknospen  liess.  (Z)  am 
26.  VI.  1890,  E  29.  VI.,  F  2.  VII., 
G  8.  VII.,  J3"  16.  VII.  beobachtet.) 
Nach  G.  V.  Koch,  1882  u.  1892. 


Th.  Studer  und  Gr.  v.  Koch  haben  die  verschiedenen  Formen,  unter 
denen  die  Stockbildung  bei  den  Alcyonarien  zu  Stande  kommt,  eingehend 
studirt.  Des  einfachsten  Falles  der  vom  Polypengrund  ausgehenden 
Stolonen,  welche  durch  Knospung  Polypen  bilden  (Fig.  414  Ä)  und  sich 
in  verschiedener  Weise  modicfiiren,  wurde  bereits  gedacht.  (Bildung 
eines  Stolonen-Netzwerks  bei  Clavularia  und  Cornularia,  Basal- 
platten bei  Rhizoxenia  und  Anthelia.  Die  Stolonenplatten  können 
durch  Einwachsen  des  Ectodermskelets  von  der  Basis  her  und  durch 
dessen  schichtenweise  Erhöhung  (Fig  414  B)  eine  Verschiebung  ihrer 
Lage  erfahren,  die  für  die  Axisbildung  des  Stockes  bei  den  echten  Gorgonien, 
Primnoen  und  Isideen  von  Bedeutung  ist.  Eine  grössere  Complication 
der  Stöcke  kommt  dadurch  zu  Stande,  dass  die  Stolonenbildung  nicht 
auf  die  Basis  beschränkt  bleibt,  sondern  von  verschiedenen  Stellen  der 
Leibeswand  ausgeht,  was  in  mehr  oder  weniger  regelmässiger  Weise 
geschehen  und  dadurch  den  Charakter  der  Stockbildung  stark  beeinflussen 
kann.  Wenn  von  der  Basis  aus  Stolonen  gebildet  werden,  die  am 
Boden  hinkriechen  und  in  einer  gewissen  Höhe  darüber  ebenfalls  solche 
entstehen,  die  wie  die  ersteren  Polypen  erzeugen  und  mit  anderen  Polypen, 
sowie  unter  sich  verschmelzen  (Tubipora  Fig.  414  C),  so  kann  es  zur 
Bildung  von  massigen  Colonien  kommen,  die  sich  aus  mehreren  über  ein- 
ander gelagerten  Stockwerken  zusammensetzen.  Bei  wenig  fixirter  Ur- 
sprungsstelle der  verschieden  weiten,  sich  vielfach  verzweigenden  und  mit 
einander  verschmelzenden  Stolonen  kommt  es  zur  Ausbildung  eines  massigen, 
von  Kanälen  durchzogenen  Zwischengewebes  (Cönenchyms),  welchem  die 
einzelnen    Polypen    aufsitzen    und    welches    sie    verbindet  (Alcyonium, 
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Fig.  414  D).  Wird  die  Colonie  durch  weitere  Vermehrung  und  Ver- 
schmelzung ihrer  Skelettheile  befähigt,  sich  selbst  zu  tragen,  so  tritt 
mit  der  stärkeren  Verzweigung  der  schlankeren  Aeste  eine  regelmässigere 
Lagerung  der  Kanäle  ein,  die  schliesslich  in  einem  Cylindermantel  und 
in  theilweise  parallelem  Verlauf  um  die  centrale  Skelettaxe  angeordnet  sein 
können,   wie  es  z.  B.  bei  Corallium  der  Fall  ist. 


Fig.  414.  Schematische  Darstellung  der  Knospung  und  Stockbildung  unter  Ver- 
mittlung von  Stolonen  bei  den  Aleyonarien.  (Nach  G.  V.  Koch,  aus  Lang's  Lehrb.  d. 
vgl.  Anatomie.) 

Ä  basale  Stolonen-  und  Polypenbildung  (Clavularia),  B  von  der  Basis  ausgehende 
Skeletbildung  (Gorgonieu),  C  Stolonenbildung  in  verschiedener  Höhe  (Tubipora), 
JD  unregelmässige  Stolonen-  und  Cönenchymbildung  (Alcyonium). 


Bei  den  Zoantharien  kommen  für  die  Vermehrung  der  Polypen- 
zahl und  das  Wachsthum  des  Stockes  zum  Theil  ganz  abweichende 
Vorgänge  in  Betracht,  die  mehr  unter  den  Begriff  der  Theilungs- 
erscheinungen  fallen  und  bei  deren  Behandlung  bereits  besprochen 
wurden  (vgl.  p.  508  ff.).  Bei  diesen  als  Innenknospung,  Theilknospung, 
Septalknospung  etc.  bezeichneten  Vorgängen  gehen  mehr  oder  weniger 
umfangreiche  Partien  des  alten  in  den  neugebildeten  Polypen  über, 
doch  ist  dies  durchaus  nicht  immer  der  Fall,  sondern  man  kennt  auch 
bei  den  Steincorallen  echte  Knospungsvorgänge,  bei  denen  der  an 
der  Aussenwand  in  Form  einer  Knospe  entstehende  Polyp  ganz  die 
Organisationsverhältnisse  des  direct  aus  der  Larve  hervorgegangenen 
Polypen  zeigt,  was  bei  jenen  anderen  Vermehrungsarten  nicht  der 
Fall  ist,  soz.  B.  beiAcropora,  Cladocora,  Solen astraea  (nach 
DuERDEN,  1902,  vgl.  auch  oben  p.511).  Die  Knospenbildung  kann  von 
jungen  Polypen  ausgehen,  aber  auch  noch  später  stattfinden  (Wand- 
knospung,  Aussenknospung  bei  Madrepora  echinata,  Astroides 
calycularis,  D  endrophyllia  raniea  u.  A.,  nach  Ortmann).  Es 
kann  eine  Ausbreitung  des  Polypen  nach  aussen  hin  und  eine  Entstehung 
der  Knospen  von  hier  aus  erfolgen,  so  dass  sie  nicht  in  directem 
Zusammenhang  mit  dem  Stammpolypen  stehen  (Favosites,  Helio- 
pora,    Galaxea,    Heliastraea,    Oculina    u.    A.,     Zwischen- 
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knospung,  Cönenchym knosp ung  v.  Koch,  Rippenknos- 
pung  Ortmann).  Uebrigens  können  auch  bei  den  Steincorallen  von 
den  Polypen  basale  Ausläufer  (Stoionen)  gebildet  werden,  von  denen 
dann  die  Knospenentwicklung  ausgeht  (Stolonenknospung  bei  Cylicia 
nach  Ortmann,  ähnlich  wie  bei  Tubipora  nach  G.  v.  Koch,  vgl. 
p.  569).  Im  Uebrigen  darf  wegen  dieser  recht  complicirten,  vielfach 
in  einander  übergehenden  Knospungs-  und  Theilungsvorgänge  der 
Zoantharien  auf  die  Untersuchungen  von  G.  v.  Koch  ,  Studer, 
Ortmann  und  Duerden  verwiesen  werden. 


D.  Fragmentation. 

(Laceration,  Frustulation  etc.) 

Unter  Fragmentation,  Laceration,  Frustulation  etc.  versteht  man 
die  bei  verschiedenen  Cölenteraten  beobachtete  Ablösung  verhältniss- 
mässig  kleiner  Theilstücke  des  Körpers,  die  mit  den  bei  der  Theilung 
und  Knospung  auftretenden  Erscheinungen  zwar  in  Zusammenhang 
zu  bringen  ist,  aber  sich  jedenfalls  unter  einem  recht  andersartigen 
Bilde  vollzieht.  Sie  erinnert  in  gewisser  Weise  an  die  Sonderung 
kleiner  Theile  des  Körpers  und  deren  Ablösung  (in  Form  sog.  Brut- 
knospen oder  dgl.),  wie  wir  sie  bei  den  Poriferen  kennen  lernten 
(vgl.  p.  479  ff.).  Es  sind  anscheinend  beliebige  Körperpartieu,  die 
sich  vom  übrigen  Körper  abtrennen  und  schliesslich  volle  Selbständig- 
keit erlangen,  indem  ein  neues  Individuem  aus  ihnen  hervorgeht. 
Dass  es  sich  dabei  um  besonders  ursprüngliche  Erscheinungen 
handelt,  ist  kaum  anzunehmen,  sondern  sie  dürften  auf  Theilungs- 
oder  Knospungsvorgänge  zurückzuführen  sein.  Beziehungen  zu  den 
letzteren  sind  z.  B.  bei  der  Frustelbildung  der  Hydroidpolypen  vor- 
handen, während  sich  die  Laceration  der  Actinien  möglicher  Weise 
durch  stetig  abnehmenden  Umfang  der  Theilstücke  von  der  Längs- 
theilung ableiten  lässt  und  die  Abschnürung  von  kleinen  Partien  am 
basalen  Körperende,  wie  sie  bei  Hypolytus  stattfindet,  auf  Quer- 
theilung  zu  beziehen  ist.  Wie  daraus  hervorgeht,  haben  diese  eigen- 
artigen Formen  der  Fortpflanzung  jedenfalls  direct  nichts  mit  einander 
zuthun,  sondern  dürften  jede  für  sich  besonders  entstanden  sein. 
Sehr  verbreitet  sind  sie  nicht,  werden  aber  immerhin  bei  einer  Anzahl 
Cölenteraten,  besonders  Actinien  und  Hydroidpolypen,  gefunden. 

Die  Laceration  (Fragmentation)  ist  wiederholt  (von  Dalyell, 
Andres,  Carlgren  u.  A.)  an  Actinien  beobachtet  worden  und  voll- 
zieht sich  in  der  Weise,  dass  sich  die  betr.  Körperstückchen  vom 
basalen  Rande  ablösen.  An  diesem  entsteht  eine  Verbreiterung,  die 
durch  eine  starke  Entodermentwicklung  ausgezeichnet  ist  und  sich  fest 
an  die  Unterlage  heftet  (Fig.  41bÄ—C) ;  das  Theilstück  breitet  sich  immer 
weiter  aus,  und  infolge  von  Contractionen  des  Hauptkörpers  löst  es  sich 
von  diesem  los  und  rückt  mehr  von  ihm  ab  (Fig.  415  und  416).  Die 
so  entstandenen  Lacerationsstückchen  können  sich  nach  den  von 
Andres  gemachten  Beobachtungen  entweder  direct  zu  jungen  Actinien 
ausgestalten  oder  aber  sich  vorher  wieder  theilen,  was  von  der  Zahl 
ihrer  Septen  abhängen  soll.  Wenn  diese  sehr  gross  ist,  kann  eine 
Theilung  in  mehrere,  mit  entsprechend  weniger  Septen  versehene 
Stücke  folgen.  Durch  Ergänzung  der  Leibeswand,  Ausbildung  und 
Neubildung   der  Septen,    sowie  des  Mundes  und  Mundrohres  entsteht 
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dann  aus  dem  Lacerationsstückchen  die  junge  Actinie,  und  zwar  erfolgt 
die  Regulation  (nach  Carlgren's  Wahrnehmung)  beiAiptasia  dia- 
phana  in  der  Weise,  dass  schliesslich  eine  zweistrahlig  symmetrische 
Form  mit  zwei  symmetrisch  angeordneten  Richtungsseptenpaaren  ge- 
bildet wird.  Somit  ist  das  Endergebniss  das  gleiche  wie  bei  der  Em- 
bryonalentwicklung obgleich  der  Weg  für  die  Erreichung  dieses  Zieles 
ein  anderer  war. 

Im  Zusammenhang  mit  der  Laceration  ist 
des  schon  bei  der  Theilung  des  Scyphopolypen 
erwähnten  Vorgangs  zu  gedenken,  bei  welchem 
sich  an  dessen  Basis  kleine  Theilstücke  als 
„Dauerknospen"  absondern,  um  später  einen 
neuen  Polypen  aus  sich  hervorgehen  zu  lassen 
(Herouard  1909,  vgl.  p,  562).  Ob  es  sich 
dabei  um  eine  Abschnürung  von  Theilstücken 
oder  Knospen  handelt,  lässt  sich  ohne  genauere 
Kenntniss  des  Vorgangs  zunächst  nicht  ent- 
scheiden. Mp^?^?*^^?fc,. 
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Fig.  415. 


Fig.  416. 


Fig.  415.  Abschnürung  eines  basalen  Theilstücks  (durch  Laceration)  bei  Aiptasia 
lacerata  in  A — D,  h — g  das  sich  absetzende  und  ablösende  Theilstück,  sowie  seine  Aus- 
bildung zur  jungen  Actinie.     (Nach  Andres,  1882.) 

Fig.  416.  Die  Bildung  und  Ablösung  des  basalen  Theilstücks  von  oben  gesehen 
{A — C),  in  D  und  E  die  Umwandlung  in  die  junge  Actinie,  ebenfalls  von  Aiptasia 
lacerata.     (Nach  Andees,  1882.) 


Die  grosse  Regenerationsfähigkeit  der  Actinien  erlaubt  es,  ähnliche 
Verhältnisse  wie  bei  der  natürlichen  Laceration  auch  auf  künstliche 
Weise  zu  schaffen ;  so  experimentirte  Carlgren  in  umfangreichem  Masse 
mit  Herausschneiden  kleiner  Stücke  aus  verschiedenen  Körperregionen 
(künstliche  Laceration)  von  Actinien,  besonders  Sagartia 
viduata,  um  die  Bildungsgesetze  bei  der  Entwicklung  der  neuen  Theile, 
vor  Allem  im  Auftreten  der  Septen,  sowie  die  Beziehungen  zu  studiren, 
welche  zwischen  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  dieser  Thiere  und 
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der    Ausgestaltung    ihres    Körpers,    besonders    im    Hinblick    auf    dessen 
bilaterale  Symmetrie  bestehen   möchten. 

Die  Ergebnisse  der  künstlichen  können  von  denjenigen  der  natür- 
lichen Laceration  insofern  eine  gewisse  Abweichung  zeigen,  als  zwar 
auch  Individuen  mit  zwei  symmetrisch  gegen  einander  stehenden  Richtungs- 
septenpaaren,  aber  auch  solche  zur  Ausbildung  kommen,  die  radial  ge- 
staltet sind  oder  aber  nur  ein  Richtungsseptenpaar  besitzen  und  in  Folge 
dessen  eine  sehr  aasgeprägte  bilaterale  Symmetrie  zeigen.  Es  spielt  dabei 
die  Herkunft  der  Stücke,  sowie  der  Bestand  der  in  ihnen  enthaltenen 
Theile  eine  Rolle,  auch  scheinen  sich  die  einzelnen  Arten  nach  dieser 
Richtung  verschieden  zu  verhalten. 

Wenn  bei  Sagartia  viduata,  einer  sich  nicht  auf  ungeschlecht- 
lichem Wege  vermehrenden  Actinie,  aus  dem  proximalen  Körpertheil  kleine 
Stückchen  herausgeschnitten  werden,  die  keine  Richtungssepten 
enthalten,  so  liefern  sie  fast  ausnahmslos  bilaterale  Formen  mit  einem 
Richtungsseptenpaar  und  einer  Schlundrinne  (Caelgren).  Da  hierbei 
also  Stückchen,  die  aus  einer  anderen  Region  stammen,  Richtungssepten 
entstehen  lassen  und  eine  Ausgestaltung  im  bilateralen  Sinne  erfahren, 
so  erschien  Carlgren  durch  dieses  die  natürliche  Theilung  nachahmende 
Experiment  die  Frage  nach  den  ursächlichen  Beziehungen  der  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  zur  Entstehung  der  bilateralen  Symmetrie 
bei  den  Actinien  ihrer  Lösung  etwas  näher  gebracht,  d.  h.  er  ist  geneigt 
zur  Erklärung  der  letzteren  die  erstere  heranzuziehen. 

Frustulation  (Frustell)ildung,    Scissiparation).     Im  Ergebniss 
der   Laceration    der  Actinien    sehr    ähnlich,    wenn   auch  in   der   Ent- 
stehung  ganz   abweichend,   ist   die   bei  Hydroidpolypen  zuweilen  vor- 
kommende Abschnürung  wenig  umfangreicher  Stücke  von  Zweigen,  die 
dann  später  zu  ganzen  Individuen  aus  wachsen.    Diese  als  Frustulation 
{Scissiparation)   bezeichnete  Art   der  Fragmentation   ist  bei   Obelia, 
Corymorpha,   Campanularia   und  dem  zu  den  Campanulariden 
gestellten   (anscheinend   aber   eher   zu    Obelia   gehörigen)  Schizo- 
cladium    ramosum    von    verschiedenen    Beobachtern ,    Allman, 
HiNCKS,    Mereschkowsky    und    neuerdings    von   A.   Billard    be- 
schrieben  worden,   hat   aber   gewiss    eine  weitere  Verbreitung.    Nach 
de-n  von  Billard  besonders  an  Obelia   angestellten  Beobachtungen 
sind  es  knospenartige  Verzweigungen   des  Stockes,  ganz   ähnlich   den 
Polypenknospen,  welche  zur  Bildung  der  eigenartigen  Fortpflanzungs- 
körper   Veranlassung    geben    (Fig.   417).     Eine   weitere    Verdickung 
dieser  Knospen   findet  jedoch   nicht   statt,   wohl  können   sie   sich  am 
Ende   keulenartig  verbreitern,    aber   dann   wachsen   sie   mehr    in   die 
Länge   und   allmählich  trennt   sich   ein  Stück  des  vom  Perisarc  um- 
gebenen Weichkörpers  von  demjenigen  des  Stockes  ab  (Fig.  417  Ä — E). 
Das  dadurch  isolirte  Stück  kann  länger  oder  kürzer  sein;  im  letzteren 
Fall   hat   es,   wie   auch   aus  der  von  Allman   gegebenen   Darstellung 
hervorging,   eine   gewisse  Aehnlichkeit  mit  einer,   allerdings   wimper- 
losen  Planula,    zumal    dann,    wenn   es,   wie    Allman    angiebt,    aus 
einer  Oeffnung    des   Perisarcs   hervorschlüpfte,    um    frei    zu    werden. 
Nach   Billard's   Wahrnehmung   vermöchte   dies   das   so   entstandene 
Frustulum   oder  Propagulum,   wie  er  es  nennt,   nicht,    sondern 
es  verbliebe  zunächst  innerhalb  der  Perisarchülle  an  dem  sich  immer 
weiter  verlängernden  Zweig,  bis  es  durch  äussere  Umstände,  vor  Allem 
Strömungen  des  Wassers,  befreit  und  fortgeführt  wird. 
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Die  frei  gewordenen  Frustein  heften  sich  an  eine  geeignete  Unter- 
.«^vj  an  und  wachsen  rasch  weiter  aus,  wobei  sie  (nach  Billard's 
Angabe)  häufig  die  leere  Perisarchöhle  ziemlich  weit  hinter  sich  lassen 
(Fig.  417  F,  G)\  eine  Hydranthenknospe  tritt  an  ihnen  auf,  und  indem 
sich  dieser  Vorgang  wiederholt,  liefern  sie  ein  neues  Polypenstöckchen 
(Fig.  417  F-H). 


Fig.  417.     Frustulation  bei  Obelia  longissima.     (Nach  A.  Billard,  1904.) 
A  und  B  zur  Frustelbildung  führende  Seitenknospe  neben  einem  Hydranthen,  C  deren 

Verlängerung,    D   und  E  Abschnürung   der   Frustel,  F—H  Umbildung   der   festgesetzten 

Frustel,  Auswachsen  und  Hydranthenbildung. 


Fragmentation  und  Stolonisatioii.  Es  liegt  ungemein  nahe,  die 
Fragmentation,  wie  sie  bei  den  Hydroidpolypen  auftritt,  auf  deren 
Stolonenbildung  zurückzuführen.  Die  Stolonen  entstehen  auf  ganz 
ähnliche  Weise  als  kleine,  sich  später  verlängernde  Erhebungen  der 
Zweige;  sie  wachsen  ganz  bedeutend  in  die  Länge  und  heften  sich 
mit  ihrem  distalen  Ende  einer  Unterlage  an  (Fig.  418  A—C),  um 
sich  dann  früher  oder  später  vom  Stock  abzulösen.  Der  nunmehr 
für  sich  existirende  Stolo  treibt  bald  wieder  Knospen  und  entwickelt 
seinerseits  stolonenartige  Ausläufer,  an  denen,  wie  an  ihm  selbst,  nun- 
mehr die  Hydranthen  hervorknospen,  so  dass  auf  diese  Weise  ein 
neues  Stöckchen  geliefert  wird  (Fig.  418  C—F). 

Der  Vorgang  ist  jedenfalls  sehr  ähnlich  wie  bei  der  Frustel- 
bildung und  man  gelangt  leicht  zu  dieser,  wenn  man  kürzere  Stolonen 
annimmt,  die  früher  zur  Ablösung  vom  Stock  gelangen  und  sich  erst 
nachträglich  an  eine  Unterlage  anheften.  So  sieht  auch  im  Ganzen 
Billard  diese  Vorgänge  an,  der  ihnen  neuerdings  eine  eingehende 
Betrachtung  gewidmet  hat,  nachdem  sie  bereits  früher  des  Oefteren 
beschrieben  wurden  (Dalyell,  P.  J.  van  Beneden,  Allman,  Nutting, 
Cerfontaine  u.  A.). 

Die  Beziehung  der  Frustelbildung  zur  Stolonisation  und  die  Ent- 
stehung der  beiderlei  Fortpflanzungskörper  zeigt,  dass  sie  von  der 
Knospenbildung  ihren  Ursprung  nahmen  und  somit  nicht  als  besonders 
ursprünglich  aufgefasst  werden  können.  Es  fragt  sich,  wie  in  dieser 
Hinsicht  die  Verhältnisse    bei  den  Actinien  liegen,    deren  Fragmentation 
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wir  vorher  als  eine  nicht  seltene  Erscheinung  kennen  lernten.  Das 
Auswachsen  von  Fortsätzen  am  basalen  Theil  der  Polypen,  d.  h.  also 
von  Stolonen,  an  denen  dann  neue  Polypen  hervorknospen,  kommt  wie 
bei  der  Hydrorhiza-  und  Wurzelausläuferbildung  der  Hydroidpolypen 
und  Scyphistomen  auch  bei  den  Anthozoen  vor  und  spielt  sogar  bei 
manchen  von  ihnen  eine  recht  wichtige  Rolle,  wie  aus  dem  früher 
(p.  568)  Mitgetheilten  hervorging.     Ob  nun  auch  bei  den  Actinien,  denen 


Fig.  4-18.     Stolonenbildung  bei  Hydroidpolypen.     (Nach  A.  Billard,  1904.) 
^■1  Stolo    mit    entstehenden    und  weiter    ausgebildeten  Lateralstolonen    von    Obelia 
dichotoma  B  Stück  eines  Zweiges  derselben  Art  mit  3  Stolonen,   C^F  Anheften,  Aus- 
wachsen und  Bildung  der  Hydranthen  an  den  Stolonen  von  Campanularia  angülata 
auf  einem  Zostera- Blatt  als  Unterlage. 


eine  Stolonenbildung  in  so  ausgesprochener  Weise  offenbar  nicht  zu- 
kommt, die  aber  ein,  wenn  auch  nicht  sehr  ausgeprägtes  Knospungs- 
vermögen  besitzen  (p.  564),  die  Eragmentation  auf  eine  früher  vorhanden 
gewesene  Stolonenbildung  und  damit  verbundene  Ablösung  von  Knospen, 
bezw.  Theilstücken  zurückgeführt  werden  darf,  oder  ob  sie  direct  von 
Theilungsvorgängen    herzuleiten    ist,    lässt    sich    nicht    mit    Bestimmtheit 
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sagen.  Jedenfalls  kann  die  Längstheilung  bei  den  Actinien  zu  einem 
Zerfall  des  Individuums  in  mehrere  Stücke  führen  (p.  508)  und  wenn 
die  Theilstücke  noch  kleiner  würden,  käme  es  zu  einem  der  Laceration 
ähnlichen  Vorgang.  Die  Uebergänge  hierzu  sind  allerdings  nicht  be- 
obachtet worden  und  vielleicht  spricht  die  zur  Laceration  führende  Ausbrei- 
tung der  Körperbasis  (Fig.  415)  mehr  für  die  Beziehung  zur  Stolonisation 
als  zur  Längstheilung,  obwohl  diese  ebenfalls  von  der  Basis  des  Actinien- 
körpers  ausgehen  kann. 

Fragnientation   durch  basale  Abschnürung  von  Theilstücken. 

Die  zuletzt  angestellten  Betrachtungen  leiten  insofern  zu  einer  be- 
sonderen Form  der  Fragmentation  hinüber,  als  diese  ebenfalls  zu 
Theilungsvorgängen  in  Beziehung  stehen  dürfte  und  kaum  etwas  mit 
Stolonenbildung  zu  thun  hat,  obwohl  sie  sich  bei  einem  Hydroidpolyen 
ündet.  Es  ist  dies  die  eigenartige  Abschnürung  von  Theilstücken  am 
Fussende  der  Polypen,  welche  Murbach  von  Hypolytus  pere- 
grinus,  einem  sich  nur  zeitweise  anheftenden,  marinen  Hydroid- 
polypen  beschrieben  hat.    Von  der  ebenfalls  an  der  Basis  erfolgenden 

Abschnürung  kleiner  Theilstücke, 
wie  wir  sie  als  „Laceration"  bei 
den  Actinien  kennen  lernten ,  ist 
sie  dadurch  unterschieden,  dass  sie 
die  ganze  Breite  des  Körpers  in 
Anspruch  nimmt.  Von  dem  spitz 
zulaufenden  basalen  Ende  des  (sich 
übrigens  auf  geschlechtlichem  Wege 
fortpflanzenden  und  im  Besitz  von 
Gonophoren  befindlichen)  Polypen 
lösen  sich  nach  Murbach's  Dar- 
stellung kleine,  längliche  Theilstücke 
ab,  die  jenen  Frustein  anderer  Hy- 
droidpolypen  sehr  ähnlich  sind  und 
wie  sie  mit  (wimperlosen)  Planula- 
larven  verglichen  werden  (Fig.  419 
B  u.  C).  Aus  diesen  Theilstücken 
(„Blastolyten")  gehen  dann  schon 
bald  junge  Polypen  hervor,  indem 
sie  sich  entsprechend  umformen, 
eine  Mundöffnung  und  Tentakeln 
erhalten  (Fig.  419  J>  u.  E). 

Fig.  419.  Hypolytus  peregrinus 
mit  2  Gonophoren  zwischen  dem  oralen  und 
aboralen  Tentakelkranz,  B  und  C  die  Ab- 
schnürung zweier  Theilstücke  am  basalen 
Ende,  D  und  E  deren  Umbildung  zum  neuen 
Polypen.     (Nach  Mürbach,  1899.) 

Dem  Verhalten  von  Hypolytus  ähnlich  scheint  dasjenige  einer 
neuerdings  von  C.  L.  Boulbnger  beschriebenen  Süsswasserform,  Moe- 
risia  lyonsi,  zu  sein.  Bei  diesem  Hydroiden  findet  in  Verbindung 
mit  einer  Decapitation,  wie  sie  auch  von  anderen  Hydroidpolypen,  be- 
sonders von  Tu  b  ularia ,  bekannt  ist,  unter  dem  in  Ablösung  begriffenen 
Köpfchen    eine    Sonderung   mehrerer  rundlicher  Theilstücke    durch  einige 
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hinter  einander  gelegene  Einschnürungen  statt.  Es  wird  vermuthet,  dass 
jedes  dieser  Theilstücke  zu  einem  neuen  Potypen  auszuwachsen  vermag, 
wie  es  bei  Hypolytus  und  den  Frustein  anderer  Hydroiden  geschieht. 
Indem  Boulenger  den  Vorgang  mit  der  Strobilation  vergleicht  und  so- 
mit das  zur  Ablösung  kommende  Köpfchen  den  nachfolgenden  Theil- 
stücken  gleichsetzt,  findet  er  einen  Unterschied  mit  dem  Verhalten  von 
Hypolytus  darin,  dass  die  Abschnürung  bei  diesem  am  aboralen  Ende 
erfolgt.  Bezieht  man  jedoch  die  Theilstücke  weniger  auf  den  ganzen 
Stock  als  auf  das  betreffende  Individuum,  so  liegen  sie  an  dessen  Basis, 
d.  h.  ebenfalls  am  aboralen  Ende,  und  die  Uebereinstimmung  wäre  durch 
diesen  gewiss  zulässigen  Vergleich  hergestellt.  Die  Zugehörigkeit  zu 
dem.  einen  oder  anderen  Individuum  ist  bei  derartigen  Colonien  immer 
schwer  festzustellen,  aber  andererseits  spricht  die  Thatsache,  dass  die 
Köpfchen  bei  der  Decapitation  nicht  weiterleben  (um  zur  Bildung  einer 
Colonie  Veranlassung  zu  geben),  sondern  zu  Grunde  gehen,  gegen  den 
Vergleich  mit  dem    Strobilationsvorgang. 

Die  Art  und  Weise,  wie  sich  die  Bildung  von  Theilstücken  (Frag- 
mentation)  in  den  zuletzt  besprochenen  Fällen  vollzieht,  macht  es  sehr 
unwahrscheinlich,  dass  sie  mit  der  Frustelbildung  und  Stolonisation 
sowie  mit  der  Knospung  etwas  zu  thun  hat,  sondern  danach  dürfte  sie 
eher  auf  Quertheilung  zurückzuführen  sein,  wie  bereits  vorher  erwähnt 
wurde.  Allerdings  kommt  diese  Art  der  ungeschlechtlichen  Fortpflan- 
zung bei  den  Hydroidpolypen  nur  selten  vor,  wird  aber  immerhin  bei 
einigen  von  ihnen  (Protohydra,  Hydra,  vgl.  p.  494)  gefunden.  Die 
Abschnürung  kleiner  Theilstücke  vom  Körper  kann  also  jedenfalls  auch 
zur  Theilung  in  Beziehung  gebracht  werden,  wie  dies  in  anderer  Weise 
bereits  vorher  für  die  Laceration  der  Actinien  geschah. 

E.  Concrescenz  (Aggregation). 

In  Verbindung  mit  gewissen  Formen  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung, aber  auch  unabhängig  davon,  tritt  gelegentlich  bei  den 
Cölenterateu  eine  Erscheinung  ein,  deren  wir  in  ähnlicher  Weise  auch 
schon  für  die  Schwämme  zu  gedenken  hatten  (p.  492),  nämlich  die 
Verschmelzung  zweier  oder  mehrerer  Individuen.  So  bringt  es  die 
bereits  weiter  oben  geschilderte  Stolonenbildung  bei  den  Hydroid- 
polypen zuweilen  mit  sich,  dass  sich  diese  Ausläufer  treffen  und 
mit  einander  verwachsen,  auf  diese  Weise  Anastomosen  bildend 
(Fig.  420  Ä  u.  B).  Dies  kann  auch  zwischen  verschiedenen  Individuen, 
d.  n.  mit  den  von  verschiedenen  Stöcken  ausgehenden  Stolonen  ge- 
schehen, wie  es  Cerfontaine  von  Pennaria  beschreibt  (Fig.  420 C). 
Diese  auf  natürlichem  Wege  sich  vollziehenden  Vereinigungen  von 
Körpertheilen  verschiedener  Individuen,  die  uns  am  Pflanzenkörper 
weniger  überraschen,  dürfen  als  Zeichen  einer  geringeren  Specialisirung 
angesehen  werden,  die  eine  derartige  Verschmelzung  offenbar  erleichtert. 

Wie  bei  diesen  verhältnissmässig  nieder  stehenden  und  einfacher 
organisirteu  Metazoen  die  Individualität  ziemlich  leicht  aufgegeben 
werden  und  eine  spontane  Verschmelzung  mehrerer  Individuen  ein- 
treten kann,  zeigen  besonders  die  bei  den  Anthozoen  vorkommenden 
Erscheinungen.  Nach  den  von  G.  v.  Koch  an  Gorgoniden  und  einer 
Einzelcoralle  des  Mittelmeeres  (Balanophyllia  verrucaria),  so- 
wie von  DuERDEN  an  Madreporen  (speciell  S ideras traea  radians) 
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gemachten  Beobachtungen,  findet  bei  diesen  Formen  eine  Verschmel- 
zung vorher  getrennter  Individuen  statt.  Dies  lässt  sich  nicht  nur 
aus  der  Beschaffenheit  der  theilweise  gemeinsam  gewordenen  Skelet- 
theile, sondern  auch  durch  directe  Beobachtung  an  Larven  oder  jungen 
Individuen  erkennen.  Wenn  sich  die  Larven  sehr  nahe  an  einander 
festsetzen  und  dann  zu  wachsen  beginnen,  so  kommen  sie  in  eine 
ganz  directe  Berührung,  die  schliesslich  zu  ihrer  Verschmelzung  führt 
(Fig.  421  Ä  u.  B).  Man  findet  solche,  aus  einer  grösseren  Zahl,  12  bis 
32  Individuen,  bestehende  Gruppen  von  Larven  oder  jungen  Individuen, 
deren  Vereinigung  am  Ende   eine  Colonie  ergiebt.     Diese   zeigt  aber 

(nach  V.  Koch's  und 
Duerden's  Beobach- 
tung) gegenüber  den 
auf  gewöhnliche  Weise 
durch  Knospung  ent- 
standenen Colonien 
ziemlich  weitgehende 
Unregelmässigkeiten 
ihres  Baues,  und  zwar 
ganz  besonders  in  der 
Stellung  und  Verthei- 
lung  ihrer  Septen 
(Fig.  421  C).  Der- 
artige mehr  oder 
weniger  weitgehende 
Verschmelzungen  jun- 
ger Individuen  unter 
einander  oder  mit 
älteren  Individuen,  an 


Fig'.   420.     A    und    £ 

Obelia  dichotoma,  An- 
eiuanderlegen  und  Anasto- 
mose zweier  Stolonen.  (Nach 
Billard,  1904.)  C  Pen- 
naria  Cavolinii,  Anasto- 
mose von  Stolonen  der 
Zweige  zweier  verschiedener 
Stöcke.  Bei  v  die  Vereini- 
gungsstelle. (Nach  P.  Cer- 
FOMTAINE,    1903.) 


die    sie   sich   anhefteten,   scheinen   bei  den  Anthozoen  nicht  selten  zu" 
sein   und   kommen   (nach   Duerden)   z.  B,   bei  Manicina,    Favia, 
Actin otryx,   Ricordea,   Stoich actis  vor,  bei  welchen  letzteren 
Formen  Complexe  bis  zu  100  Individuen  durch  solche  Aggregation  zu 
Stande  kommen  können. 

Etwas  andersartig  und  in  mancher  Beziehung  mehr  an  die  oben  er- 
wähnten, durch  Vermittlung  von  Stolonen  eintretenden  Concrescenzen 
erinnernd,  sind  die  Verwachsungen,  welche  an  Theilen  ausgebildeter  Colo- 
nien eintreten  können,  wie  dies  gewiss  bei  nahe  an  einander  stehenden 
und  sich  schliesslich  berührenden  Corallenstöcken  nicht  selten  vorkommt. 
So  wurde  (durch  Gravier  bei  Acropora  [Madrepora]  muricata) 
beobachtet,    dass    ein    vom  Stock    abgelöster  Zweig,    dessen    Enden    beim 


IX.  Capitel.     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 


579 


rallen  mit  anderen  Zweigen  in  Berührung  kamen,  mit  diesen  verwuchs, 
wodurch  nicht  nur  eine  feste  organische  Verbindung,  sondern  auch  die 
Bildung  neuer  Polypen  an  den  Verwachsungsstellen  erfolgte,  eine  auf 
natürlichem  Wege  zu  Stande  gekommene  Pfropfung. 


("^""^f  Fig.  421.     Coloniebildung  durch  Aggregation  (Concrescenz)  einer  Anzahl  junger  In- 
dividuen von  Siderastraea  radians.     (Nach  DüEEDEN,   1902.) 

A  eine  Gruppe  ziemlich  dicht  neben  einander  sitzender  Larven,  B  eine  solche  von 
sieben  eng  an  einander  gefügten  jungen  Polypen,  die  sich  aus  den  Larven  entwickelten, 
C  Durchsichtsbild  der  unteren  Partie  einer  derartig  zu  Stande  gekommenen  Colonie  von 
17  Individuen,  um  die  Unregelmässigkeit  in  der  Septenanordnung  zu  zeigen. 


F.  Allgemeines. 

Angesichts  der  sehr  verschiedenartigen  Fortpflanzungsarten  der 
Cnidarier  durch  Quer-  und  Längstheilung,  Knospung  im  ausge- 
bildeten und  Larvenzustand,  durch  Stolonenbildung,  Fragmentation 
und  Dauerknospen  erscheint  die  schon  mehrmals  aufgeworfene  Frage 
nach  dem  Zusammenhang  dieser  Vorgänge  zum  Schluss  recht  dringend. 
Ebenso  schwierig  dürfte  freilich  die  Antwort  darauf  zu  ertheilen  sein. 
Zweifellos  ist  von  den  genannten  Formen  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung diejenige  durch  Knospung  die  am  weitesten  verbreitete;  sie 
kommt  fast  allen  Hydroidpolypen  und  Siphonophoren,  wie  auch  den 
Hydromedusen  zu  und  führt  bei  den  erstgenannten  beiden  Gruppen 
zu  der  ebenfalls  fast  allen  von  ihnen  eigenen  Stockbildung.  Durch 
Knospung  vermehren  sich,  wenn  auch  in  weit  beschränkterem  Masse, 
die  Scyphopolypen,  dagegen  spielt  sie  wieder  bei  den  Anthozoen,  ganz 
besonders  bei  der  Stockbildung  der  Alcyonarien  und  Zoantharien,  eine 
wichtige  Rolle. 


ggQ  Vierter  Abschnitt. 

Bei  der  grossen  Verbreitung  der  Knospung  im  Stamm  der  Cni- 
darier  liegt  es  nalie,  von  ihr  die  anderen  Formen  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  herzuleiten.  Dies  dürfte  dann  in  der  Weise 
geschehen,  dass  man  die  Knospung  im  Zusammenhang  mit  der  fest- 
sitzenden Lebensweise  bei  sessil  gewordenen,  noch  recht  einfach  orga- 
nisirten  Cölenteraten  entstehen  lässt  und  aus  Modificationen  dieses 
einfachen  Knospungsvorganges  die  anderen  Fortptianzungsarten  zu 
erklären  sucht.  Dass  mancherlei  Beziehungen  und  sogar  Uebergänge 
zwischen  ihnen  vorhanden  sind,  wurde  bereits  an  verschiedenen  Stellen 
der  vorhergehenden  Ausführungen  hervorgehoben.  Solche  Uebergänge 
lassen  sich  auffinden  sowohl  zur  Längs-  wie  zur  Quertheilung,  als 
auch  zur  Dauerknospenbildung  und  Fragmentation,  wobei  die  Theilungs- 
vorgänge  als  Ueberleitung  dienen  können;  die  Stolonenbildung  ist 
ohnedies  auf  die  Knospung  zurückzuführen. 

Dass   sich   der   Gang   der   Entwicklung  auf  solche   oder  ähnliche 
Weise  vollzogen  haben  könnte,  wird  sich  zwar  nicht  ohne  weiteres  in  Ab- 
rede stellen  lassen,  aber  andererseits  liegt  bei  so  einfach  organisirten 
Thierformen  wie  den  Cölenteraten  die  Annahme  nahe,  dass  ihnen  die 
sogar  bei  weit  höher  organisirten  Metazoen  noch  vorhandene  Fähigkeit 
der  Theilung  zukam.   Die  Theilungsvorgänge,  welche  wir  bei  manchen 
von  ihnen,  und  zwar  sowohl  bei  niederen  wie  höher  stehenden  Formen 
(Protohydra,   Hydra,   Hydromedusen,   Scyphopolypen   und   Anthozoen) 
finden,  würden  dann  kein  abgeleitetes,  sondern  vielmehr  ein  ursprüng- 
liches Verhalten  darstellen,  bezw.  auf  ein  solches  zurückzuführen  sein. 
Bei  dem  Bestreben,   die  verschiedenen  Formen  der  ungeschlecht- 
lichen   Fortpflanzung  mit   einander   in  Beziehung   zu   bringen,   würde 
sich  dann  gerade  der  entgegengesetzte  von  dem  vorher  eingeschlagenen 
Wege  darbieten,  d.  h.  Theilungsvorgänge  würden  den  Ausgangspunkt 
bilden  und  von  ihnen,  die  schliesslich  nicht  mehr  den  ganzen  Körper, 
sondern  nur  einen  verhältnissmässig  beschränkten  Bezirk  betrafen,  etwa 
so,   wie   es   von   den  Anthozoen  bekannt  ist  (vgl.  p.  508  fif.),   würden 
Uebergänge   zu   dem   echten   Knospungsprocess    hinführen.     Aber   es 
erscheint   überhaupt  recht  fraglich,   ob   eine  Zurückführung   der   ver- 
schiedenen Fortpflanzungsvorgänge  auf  einander  möglich  ist  und  ob  diese 
nicht,  vielmehr  ziemlich  unabhängig  von  einander  entstanden  sind.    Die 
Fähigkeit   zur   ungeschlechtlichen   Fortpflanzung  als   vorhanden  ange- 
nommen, dürfte  diese  unter  dem  Einfluss  der  verschiedenartigen  Lebens- 
verhältnisse  und   der   durch   sie    hervorgerufenen   Abänderungen    der 
Organisation,    die   difl'erenten   Formen   erlangt   haben,    in   denen   sie 
uns  jetzt   entgegentritt.     Dafür  spricht  besonders  auch  das  Verhalten 
der  Jugendformen   oder   derjenigen  Cölenteraten,   welche  dauernd  auf 
einer  solchen  niederen  Entwicklungsstufe  verharren  und  durch  Theilung 
oder  Knospung   sehr  einfach  organisirte  Fortpflanzungskörper  hervor- 
bringen.    Die  Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  war  bei 
diesen  Cölenteraten   gewiss   von  Anfang  an  vorhanden,   aber  die  Art, 
in  der  sie  jetzt  erfolgt,  wurde  gewiss  erst  später  angenommen,  wofür 
in  besonders   deutlicher  Weise   das  Verhalten    der  Cuninen  mit  ihren 
rückgebildeten  knospungsfähigen  Medusen  oder  dasjenige  der  Siphono- 
phorenlarven    spricht,    an    denen   in  sehr  frühem  Entwicklungszustand 
bereits  die  Anlagen  der  höchst  differenzirten  Individuen  auftreten. 

In  ihren  vermuthlich  modificirten  Formen  kann  die  ungeschlecht- 
liche Fortpflanzung  der  Cölenteraten  wieder  sehr  einfache  Verhältnisse 
annehmen,  wie  es  bei  der  Fragmentation,  Laceration  u.  s.  w.  der  Fall 
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ist,  bei  welchen  Vorgängen  sehr  kleine  und  anscheinend  fast  beliebige 
Stücke  des  Körpers  sich  von  ihm  abtrennen,  um  neue  Individuen  aus 
sich  hervorgehen  zu  lassen,  wie  dies  in  ähnlicher  Weise  bei  dem  im 
Ganzen  weniger  differenzirten  Spongienkörper  geschieht.  Diese  Vor- 
gänge finden  eine  Parallele  in  der  Fähigkeit  kleinster,  vom  Körper 
künstlich  abgetrennter  Theilstücke,  sich  zu  dem  vollständigen  Organis- 
mus zu  ergänzen.  Regenerationsvermögen  und  ungeschlechtliche  Fort- 
pflanzung zeigen  also  hier  einander  ungefähr  entsprechende  Verhält- 
nisse, was  bei  den  höher  stehenden  Tierforraen  längst  nicht  mehr 
in  diesem  Masse  der  Fall  ist. 

Ein  hervorstechender  Characterzug  in  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung der  Cölenteraten  ist  ihre  Verwerthung  zur  Stockbildung^ 
sowie  der  in  Verbindung  damit  auftretende  Polymorphismus  und  Gene- 
rationswechsel, Dieser  giebt  sich  durch  die  verschiedenartige  Organi- 
sation der  auf  geschlechtlichem  und  ungeschlechtlichem  Wege  sich 
vermehrenden  Individuen  (Polyp  und  Meduse)  zu  erkennen,  doch  ist 
zu  bemerken,  dass  diese  Verschiedenheit  auch  ohne  eigentliche  Stock- 
bildung zum  Ausdruck  kommen  kann.  Das  gilt  für  die  Scyphomedusen, 
bei  denen  die  Meduse  nicht  wie  bei  den  Hydromedusen  durch  Knospung,, 
sondern  durch  einen  Theilungsact  entsteht,  wobei  auffällt,  dass  die 
beiden  Theilproducte  verschiedenartig  organisirt,  nämlich  als  Polyp 
und  Meduse  ausgebildet  sind.  Dieses  Verhalten  erscheint  wie  andere 
Züge  aus  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  und  den  damit  verbun- 
denen Einrichtungen  der  Coloniebildung,  des  Polymorphismus  und 
Generationswechsels  von  allgemeinerem  Interesse,  doch  wird  darauf 
besser  im  Vergleich  mit  ähnlichen  Vorgängen  aus  anderen  Abtheilungen 
des  Thierreichs  in  einer  zusammenfassenden  Darstellung  am  Schluss 
des  Capitels  eingegangen  werden. 


III.  Yermes. 

Die  gewöhnliche  Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  bei 
den  Würmern  ist  die  Theilung.  Man  findet  sie  in  typischer  Ausbil- 
dung (als  Architomie  und  Paratomie)  sowohl  bei  den  Plathelminthen, 
wie  bei  den  Anneliden.  Das  sind  diejenigen  Gruppen  der  Würmer,^ 
bei  denen  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  sehr  verbreitet  ist, 
während  die  Rotatorien,  Nematoden  und  Acanthocephalen,  sowie  die 
Vertreter  der  isolirten,  gewöhnlich  zu  den  Vermes  gestellten  Gruppen 
(Chätognathen  und  Enteropneusten)  wenig  oder  gar  keine  Neigung 
zeigen,  sich  auf  ungeschlechtlichem  Wege  fortzupflanzen. 

Neben  der  Theilung  treten  bei  den  Würmern  auch  Knospungs- 
vorgänge  auf,  doch  beanspruchen  sie  eine  weit  geringere  Bedeutung, 
und  in  verschiedenen  Fällen,  bei  denen  man  von  Knospung  sprach, 
lässt  sich  diese  ziemlich  ungezwungen  auf  Theilung  zurückführen. 
Der  Versuch  hierzu  kann  sogar  bei  den  ausgesprocheneren,  sich  an- 
scheinend ohne  Weiteres  als  Knospung  darstellenden  Fällen  gemacht 
werden,  wovon  späterhin  noch  die  Rede  sein  wird. 

Die  ungeschlechtlichen  Fortpflanzungsvorgänge  der  Würmer  mit 
einander  in  Beziehung  zu  setzen,  begegnet  insofern  gewissen  Schwierig- 
keiten, als  in  der  Organisation  der  betreff'enden  Abtheilungen  recht 
grosse  Verschiedenheiten    bestehen,   viel   grössere   z.  B.  als  zwischen 
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den  einzelnen  Abtheilungen  der  Cnidarier.  Nichtsdestoweniger  lassen 
sich  solche,  von  besonderen  Gesichtspunkten  ausgehende  Vergleiche 
dennoch  vornehmen,  z.  B.  gerade  auch  zwischen  den  Theilungs- 
vorgängen  der  so  sehr  differenten  Turbellarien  und  Anneliden;  bei 
anderen  ist  dies  jedoch  in  sehr  geringem  Masse,  oder  überhaupt  nicht 
der  Fall,  man  denke  an  die  Fortpflanzungsverhältnisse  der  Trematoden 
und  Cestoden  oder  an  die  Knospung  der  Syllis  ram  osa.  Wo  aber 
ein  Vergleich  möglich  ist,  liegen  die  Verhältnisse  im  Einzelnen  wegen 
der  abweichenden  Organisation  immerhin  so  verschieden  oder  es  be- 
stehen hinsichtlich  der  Zurückführung  der  betreffenden  Vorgänge  auf 
einander  so  grosse  phylogenetische  Bedenken,  dass  es  sich  empfiehlt, 
sie  für  die  einzelnen  Gruppen  getrennt  zu  behandeln. 

1.  Plathelminthen. 

Ungeschlechtliche  Fortpflanzung  findet  sich  in  allen  drei  Abthei- 
lungen der  echten  Plattwürmer;  am  verbreitetsten  ist  sie  bei  den 
Turbellarien,  wenn  man  von  jener  Anschauung  absieht,  welche  die 
Entstehung  der  Proglottiden  oder  gar  der  Scoleces  bei  den  Cestoden 
hierher  rechnet  und  wenn  man,  wie  es  gewiss  das  Richtige  ist,  die 
Hervorbringung  der  Bedien  und  Cercarien  bei  den  Trematoden  unter 
einem  anderen  Gesichtswinkel  betrachtet. 

A.  Turbellarien. 

Gewissermassen  als  Typus  der  Theilungsvorgänge  nicht  nur  bei 
den  Turbellarien,  sondern  bei  den  Würmern  im  Allgemeinen,  sieht 
man  neben  den  in  gewisser  Beziehung  ähnlichen  Vorgängen  bei 
einigen  Anneliden  (Autolytus,  Nais  etc.),  besonders  das  Verhalten 
von  Micro  Stoma  oder  Stenostom  a  herangezogen.  Hier  geht  die 
Theilung  so  vor  sich,  dass  au  dem  betreffenden  Individuum  neue,  ihm 
eigentlich  nicht  zugehörende  Organe,  wie  ein  zweiter  Mund-  und 
Pharynx,  Augen,  Wimpergruben  etc.  auftreten  und  damit  eine  Theilungs- 
zone  gegeben  ist,  an  welcher  das  Thier  später  in  zwei  neue  Individuen 
zerfällt,  wenn  nicht  etwa  derselbe  Vorgang  sich  an  den  noch  nicht 
getrennten  Individuen  wiederholt  und  dadurch  eine  Kette  hinter  ein- 
ander liegender  Thiere  zu  Stande  kommt  (Fig.  425,  p.  587).  Derartig 
verläuft  der  Theilungsvorgang  jedoch  nicht  immer,  vielmehr  kann  dies 
auf  weit  einfachere,  und  vermuthlich  ursprünglichere  Weise  geschehen, 
von  welcher  sich  bis  zu  jenem  complicirteren  und  wahrscheinlich  erst 
später  entstandenen,  abgeleiteten  Verhalten  eine  Reihe  von  Ueber- 
gängen  verfolgen  lässt. 

Tricladen. 

Die  Tricladen  besitzen  in  weitgehendem  Masse  die  Fähigkeit,  ver- 
loren gegangene  Theile  ihres  Körpers  zu  ersetzen;  bei  Durchtrennung 
eines  Thieres  in  ein  vorderes  und  hinteres  Stück  werden  Kopf  und 
Schwanz  neu  gebildet,  wie  auch  weit  kleinere  Stücke  in  der  Lage  sind, 
die  fehlenden  Partien  zu  ergänzen.  Ein  solcher  Zerfall  in  zwei  Theil- 
stücke  kann  gelegentlich  durch  äussere  Einflüsse  bewirkt  werden,  in- 
dem sich  nicht  viel  mehr  als  der  Kopfabschnitt  von  dem  übrigen 
Körper  abtrennt  und  dieser  sowohl  wie  der  erstere  zu  einem  voll- 
ständigen Thier  ergänzt  wird,  so  bei  Planaria  albissima  und 
PI.   alpina   nach   den  Beobachtungen  von  Sekera  und  Voigt.    In 
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ganz  ähnlicher  Weise  kann  bei  Landplanarien  ebenfalls  in  Folge 
äusserer  Einflüsse  eine  Durchtrennung  des  Körpers  eintreten,  die  zur 
Wiederherstellung  der  zwei  oder  mehr  auf  diesem  Wege  erhaltenen 
Theilstücke  führt,  wie  dies  von  Bergendal  u.  A.  bei  Bipalium 
beobachtet  und  durch  die  von  Morgan  und  Child  unternommenen 
Regenerationsversuche  bestätigt  wurde  (L.  v.  Graff,  Monographie 
■der  Landplanarien,  p.  241).  Die  Stelle,  an  welcher  die  Durchtheilung 
«rfolgt,  kann  dabei  eine  ver- 
schiedene sein ;  bei  den  beiden  ,  /-\ 
genannten  Planarien  liegt  sie  ^/  \  Af 
weit  nach    vorn,   bei  anderen 


Süsswasserplanarien  hingegen 
pflegt  die  Theilung  viel  weiter 
nach  hinten  und  zwar  hinter 
der  Mundöff"nung  vor  sich  zu 
gehen.  Es  handelt  sich  bei 
diesen,  wie  gewiss  auch  bei 
anderen  Planarien,  um  eine 
spontane  Theilung,  die  zweifel- 
los als  ein  Fortptianzungsact 
zu  bewerthen  ist. 


Fig.  422.  Planaria  macu- 
lata;  spontaner  Zerfall  in  zwei  Theil- 
stücke {A,  B) ;  A^  die  fortschreitende 
Ergänzung  des  Hinterendes  am  Vorder- 
stück (i — 7)  in  den  Umrissen  dargestellt ; 


Oß 


-B, — -B.,  drei  Stadien  der  Neubildung 
des  Vorderendes  am  hinteren  Theil- 
stück ,  Auftreten  der  Regenerations- 
knospe, der  Augen,  des  vorderen 
Darmastes  und  des  Phaiynx.  (Nach 
W.  C.  CURTIS,   1902.) 


Bei  Polycelis  cor- 
nuta,  Planaria  sub- 
tentaculata  und  bei  der 
von  CuRTis  sehr  eingehend 
daraufhin  untersuchten  P 1. 
m  a  c  u  1  a  t  a  tritt  hinter  dem 
Mund  oder  an  einer  noch 
weiter  gegen  das  Schwanzende 
hin  gelegenen  Stelle  eine  Ein- 
schnürung auf,  die  zur  Los- 
lösung des  betreff'enden  grös- 
seren oder  kleineren  Hinter- 
stückes führt  (Fig.  422  A  u.  B).  Dieses  sowohl  wie  das  Vorderstück  er- 
gänzt sich  je  nach  der  Artzugehörigkeit  oder  den  äusseren  Verhält- 
nissen mehr  oder  weniger  rasch  zu  einer  vollständigen  Planarie,  indem 
die  fehlenden  Theile  mit  den  zugehörigen  Organen  durch  Bildung  eines 
Regenerationskegels  und  dessen  allmähliche  Vergrösserung  und  Diffe- 
renzirung  wieder  hergestellt  werden  (Fig.  422  A^  B^—B^.  Die  Neu- 
bildungen am  Hinterende  des  Vorderstückes  sind  dabei  ziemlich  ein- 
facher  Natur,   während   am  Vorderende   des   Hinterstückes   der  Kopf 
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mit  Gehirn  und  Augen  neugebildet  und  auch  die  vordere  Darmpartie 
umgestaltet  werden  muss.  Die  beiden  in  Folge  des  Theilungsactes 
isolirten  Darmäste  vereinigen  sich,  und  von  dieser  Stelle  wächst  dann 
der  vordere  unpaare  Darmast  aus  (Fig.  422  B2  B^)\  weiter  hinten 
ist  der  neue  Pharynx  entstanden  und  tritt  mit  dem  Darm  in  Ver- 
bindung. 

In  dem  geschilderten  Fall,  wde  auch  bei  anderen  Planarien,  sind 
die  beiden  Theilstücke  an  Grösse  nicht  sehr  verschieden,  manche 
Planarien  jedoch,  so  die  PI.  cornuta,  theilen  sich  rasch  hinter  ein- 
ander mehrmals;  noch  ehe  die  verlorene  Partie  regenerirt  ist,  tritt 
eine  neue  Theilung  ein,  wie  dies  am  Vorderstück  der  PI.  cor- 
nuta geschehen  kann.  Dann  werden  die  abgeschnürten  Theilstücke 
so  klein,  dass  sie  mit  blossem  Auge  eben  noch  sichtbar  sind,  und  doch 
entstehen  aus  diesen  kleinen  Stückchen  wieder  ganz  vollständige, 
lebensfähige  Thiere  (Johnson,  Voigt). 

An  den  auf  die  besprochene  Weise  sich  theilenden  Planarien  lässt 
sich  bis  unmittelbar  vor  Eintritt  des  Theilungsactes  wenig  bemerken, 
kaum  dass  kurz  vorher  eine  um  den  Körper  verlaufende  Einschnürung 
auftritt,  so  dass  also  von  einer  Vorbereitung  zur  Theilung  nicht  recht 
die  Rede  zu  sein  scheint.  Bei  PI.  subtentaculata  allerdings 
macht  sich  an  der  Theilungsstelle  schon  frühzeitig  eine  Einschnürung 
bemerkbar,  die  allmählich  tiefer  einschneidet;  auch  scheinen  sich  hier 
vorbereitende  Vorgänge  für  die  Neubildung  der  betreifenden  Theile, 
besonders  des  Vorderendes,  zu  vollziehen  (0.  Zacharias,  1886). 
Dies  wäre  dann  ein  Uebergang  zu  dem  Verhalten  der  von  Kennel 
aufgefundenen  PI.  fissipara,  bei  welcher  die  Organe  bereits  vor 
der  Theilung  angelegt  werden.  Bei  dieser  Planarie  liegt  die  Theilungs- 
ebene,  so  wie  meistens,  hinter  dem  Pharynx,  aber  nicht  nur,  dass 
schon  recht  früh  eine  Querfurche  auftritt,  sondern  es  kommt  hinter 
dieser  zur  Ausbildung  des  Gehirns  und  der  Augen.  Weiter  nach  hinten 
legt  sich  ein  neuer,  kleinerer  Pharynx  an  und  die  beiden  Darmäste 
dieser  hinteren  Körperpartie  vereinigen  sich  durch  Verdrängen  des 
zwischenliegenden  Körperparenchyms,  um  den  vor  dem  (neuen)  Pha- 
rynx gelegenen  unpaaren  Darmabschnitt  zu  bilden ;  kurz :  die  Haupt- 
züge der  Organisation  kommen  an  dem  neu  gebildeten  Individuum 
bereits  zum  Ausdruck,  wenn  dieses  noch  mit  dem  anderen  ver- 
bunden ist. 

Das  Auftreten  neuer  Organe  vor  dem  Vollzug  der  Theilung  und 
besonders  dasjenige  eines  zweiten  Pharynx  erinnert  an  die  bei  einigen 
Planarien  (Phagocata  gracilis,  Planaria  monten  egrina,  an- 
ophthalma  und  teratophila)  als  ständiges  Verhalten  beobachtete 
sonderbare  Erscheinung  der  Polypharyngie.  Die  genannten  Planarien 
sind  nicht  nur  im  Besitz  des  einen  gewöhnlichen  Pharynx,  sondern  zu 
diesem  kommen  noch  andere,  unter  Umständen  nur  2 — 3,  zumeist  aber 
mehr,  bis  zu  14  und  sogar  bis  zu  30  Pharynges  hinzu  (Fig.  423),  die 
dann  eine  ziemlich  verschiedene  Grösse  und  Lage  zeigen  (Wood^vorth, 
Chichkoff,  Mräzek,  Steinmann).  Eine  solche  Planarie  mit  ihren  zahl- 
reichen, in  der  Mitte  des  Körpers  gelegenen  und  hinter  dem  Haupt- 
pharynx  auf  einander  folgenden  Rüsseln  erinnert  entschieden  an  die  mit 
mehreren  Mundstielen  versehenen  Medusen,  besonders  Gastroblasta, 
wie  sie  von  A.  Lang  abgebildet  wird.  Bei  diesen  handelt  es  sich  um 
Vorbereitungen    zu    nicht  vollzogenen   Theilungen,    und    die  Vermuthung,. 
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dass  man  es  bei  der  Polypharyngie  der  Planarien  mit  derselben  Ursache 
zu  thun  habe,  liegt  jedenfalls  sehr  nahe.  Sie  ist  auch  zur  Erklärung 
der    höchst    eigenartigen    Erscheinung    herangezogen    worden    (Mräzek, 

STEINJtANN). 

Ein  bestimmter  Anhalt  dafür,  dass  die  Polypharyngie  der  Planarien 
auf  eine  unterdrückte  Quertheilung  zurückzuführen  ist,  konnte  freilich 
bisher  nicht  gefunden  werden,  so  dass  man,  wie  schon  vorher,  doch 
wieder  an  ein  teratologisches  Verhalten  dachte, 
zumal  eine  abnorme  Mehrfachbild nng  des  Pharynx 
nicht  allzu  selten  vorzukommen  scheint  und  auch  bei 
solchen  Arten  beobachtet  wurde,  die  sonst  nur  durch 
den  Besitz  eines  Pharynx  ausgezeichnet  sind,  wie 
z.B.  bei  PI.  polychroa  undPolycelis  nigra 
(Hallez,  Chichkofp).  Diese  Anschauung  vertritt 
ganz  neuerdings  auch  Wilhelm:  (1909)  auf  Grund 
seiner  an  marinen  Tricladen  gemachten  Beobach- 
tungen, wonach  deren  Pharynx  beim  Fressact  leicht 
verloren  geht  und  gelegentlich  wohl  auch  durch 
eine  Mehrfachbildung  ersetzt  werden  kann.  Auf 
diese  Weise  sei  aus  der  gelegentlich  auftretenden 
Polypharyngie  die  für  die  oben  genannten  Arten 
characteristische  Eigenthümlichkeit  entstanden. 


Fig.  423.  Planaria  montenegrina,  Flächenschnitt, 
welcher  das  Darmsystem  und  die  auf  den  Hauptpharynx  in 
zwei  Reihen  auf  einander  folgenden  Pharynges  erkennen  lässt. 
(Nach  A.  Mkazek,    1904.) 


Für  die  Erklärung  der  Polypharyngie  bei  den 
Süsswasser-Tricladen  erscheint  noch  die  Thatsache 
erwähnenswerth,  dass  zuweilen  auch  bei  Fl.  a  1  p i  n  a 
ein  zweiter  Pharynx  gefunden  wird  (Mräzek).  Frei- 
lich gewinnt  dieses  Vorkommniss  insofern  eine 
andere  Bedeutung,  als  die  beiden  polypharyngealen 
Arten  PI.  montenegrina  und  anophthalma 
die  '  allernächsten  Beziehungen  zu  PI.  alpina 
haben  sollen  und  möglicherweise  von  ihr  herzu- 
leiten sind.  In  ihren  morphologischen  Characteren 
scheinen  beide  Arten  mit  PI.  alpina  eine  weit- 
gehende Uebereinstimmung  zu  zeigen  und  haupt- 
sächlich nur  in  den  Merkmalen  der  Polypharyngie, 
der  Pigmentarmuth  und  der  Augenlosigkeit  von  ihr 

abzuweichen,  so  dass  man  es  nach  Mräzek's  Auffassung  mit  der  Bildung 
zweier  neuer  Arten  zu  thun  haben  möchte,  die  aus  PI.  alpina  hervor- 
gegangen seien  und  für  deren  Zustandekommen,  besonders  hinsichtlich 
des  Auftretens  neuer  Organe  (Polypharyngie)  Mutationen  verantwortlich 
zu  machen  wären.  Als  Stütze  dieser  Auffassung  wird  von  Mräzek  ferner 
das  durch  Steinmann  festgestellte  gelegentliche  Auftreten  der  Poly- 
pharyngie bei  PI.  alpina  herangezogen,  durch  welches  Verhalten 
Uebergangsformen  zwischen  dieser  Planarie  und  den  oben  genannten 
beiden  Arten  gewonnen  würden.  Steinmann  selbst  bleibt  gegenüber  der 
teratologischen  Auffassung  der  Polypharyngie  (Wilhelmi)  aus  verschie- 
denen,   auch   in    der    Orientirung    der   neu   hinzu  kommenden  Rüssel    ge- 
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gebenen  Gründen  weiterhin  wie  Mräzek  der  Meinung,  dass  die  Ursache 
der  Polypharyngie  in  der  Unterdrückung  der  Theilung  und  der  schliess- 
lichen  Vererbung  dieses  Vorganges  zu  suchen  sei. 


Rhabdocöle. 

In  noch  ausgesprochenerem  Masse  als  es  oben  für  eine  Planarie 
dargestellt  wurde,  wird  die  Theilung  durch  Ausbildung  der  neuen 
Organe  bei  den  Rhabdocölen  eingeleitet,  bei  denen  ausserdem  die 
Theilungen  so  rasch  auf  einander  folgen,  dass  man  mehr  als  zwei 
Individuen  mit  einander  verbunden  sieht  und  schliesslich  ganze  Ketten 
gebildet  werden.    Am  besten  bekannt  und  wiederholt  untersucht  sind 

die  Vorgänge   der  un- 
d    __  geschlechtlichen     Fort- 

pflanzung bei  Micro- 
stom u  m  und  Steno- 
s  1 0  m  u  m  ,  doch  ver- 
laufen sie  bei  C  a  t  e  -■ 
nula  und  Alaurina 
in  ähnlicher  Weise  (v. 
Grafp,  Hallez,  V. 
Wagner,  Ott,  Sabus- 
sow,  Keller,  Child, 
Mräzek,  Brinkmann). 


Fig".  424.  Microstomum 
lineare.  A  Einzel thier  und 
B — G  Schemata  des  Theilungs- 
vorgangs  im  Hinblick  auf  die 
inneren  Organe.  (Nach  F.  v. 
Wagnee,   1890.) 

a  Augen,  c  Gehirucommis- 
sur,  d  Darm,  g  Gehirn,  hi  und  en 
Längsnervenstämme,  iph  Pha- 
rynx, s  Scheidewand,  «'  Wim- 
pergrübchen. 

Bei  Microstomum 
wie  bei  Stenosto- 
muni  sind  es  jugend- 
liche, der  Geschlechts- 
organe noch  entbeh- 
rende Individuen,  wel- 
che sich  auf  unge- 
wird  die  Theilungszone 


schlechtlichem 


Wege 


fortpflanzen.    An  ihnen 


etwa  in  der  Körpermitte  oder  bis  zum  Beginn  des  letzten  Körper 
dritteis  durch  eine  ringförmige  Einschnürung  (bei  Stenostomum) 
oder  durch  das  Auftreten  einer  Bindegewebsmembran  markirt.  Letztere 
leitet  bei  Microstomum  den  Theilungsvorgang  ein  und  erst  nach 
ihr  werden  die  Organe  angelegt,  während  diese  bei  Stenostomum 
auftreten,  ohne  dass  die  Trennungslinien  am  Körper  angedeutet  sind. 
Hinter  der  Scheidewand  legen  sich  bei  Mi  crostomum  die  Augen- 
flecke an  und  weiter  nach  hinten  treten  die  Wimpergrübchen  (als 
Einsenkungen  der  Oberhaut)  auf;  ebenfalls  ziemlich  dicht  hinter  dem 
Septum    entstehen   in  Verbindung   mit  den  Längsnervenstämmen   die 
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beiden  Gehirnganglien  mit  ihrer  Quercommissur  (Fig.  424  B—G,  und 
Fig.  425).  Nach  v.  Wagner's  Darstellung  gehen  diese  nervösen  Theile 
hauptsächlich  aus  den  in  ihrer  Umgebung  gelagerten  Bildungszellen  des 
Parenchyms  hervor.  Wenn  die  im  Parenchym  gelegenen  Bildungszellen 
nicht  etwa  indifferenter  Natur  und  ectodermaler  Herkunft  sind,  sondern 
wie  es  den  Anschein  hat,  den  mesoderraalen  Partien  angehören,  so  würde 
hier  also  eine  Abweichung  von 
der  embryonalen  Entstehungs- 
weise der  Organe  vorliegen.  Das 
Gleiche  gilt  für  die  Bildung 
des  Pharynx,  welcher  ebenfalls 
aus  einer  etwas  weiter  nach 
hinten  gelegenen  Anhäufung 
derartiger  Bildungszellen  des 
Parenchyms  seinen  Ursprung 
nimmt,  während  er  in  der 
Embryonalentwicklung  aus 
einer  grubenförmigen  Ecto- 
dermeinsenkung  hervorgeht 
(v.  Wagner). 

Wenn  die  Organe  des 
vorderen  Körpertheils  so  weit 
ausgebildet  sind,  dass  die  da- 
mit ausgerüsteten  Individuen 
lebensfähig  wurden,  so  tritt 
die  Einschnürung  auf,  welche 
bald  immer  tiefer  wird,  auch 
den  Darm  durchschnürt  und 
beide  Individuen  von  einander 
trennt.  Dieser  Vorgang  ver- 
läuft sehr  glatt  und  ohne 
nennenswerthe  Schädigungen 
am  Körper,  die  sowohl  am 
Vorderende,  wie  an  dem  nur 
sehr  unerhebliche  Verände- 
rungen erfahrenden  Hinter- 
ende rasch  ausgeglichen  wer- 
den. Die  sich  von  einander 
lösenden  Individuen  pflegen 
übrigens  keine  Einzelthiere  zu 
sein,  sondern  an  ihnen  waren 
bereits  vor  der  Theilung  ganz 
in  der  soeben  geschilderten 
Weise  die  Anlagen  neuer  In- 
dividuen aufgetreten  (Fig.  425 
A  und  B).  Dies  geschah  zu- 
erst   an    jedem    der    beiden, 

durch  die  Theilungsebenen  (bei  Microstom  um  durch  die  Scheide- 
wand) markirten  Individuen,  so  dass  dadurch  4  Individuen  ange- 
deutet sind,  an  denen  derselbe  Vorgang  auftritt,  der  sich  dann 
nochmals  wiederholen  kann,  so  dass  also  Ketten  von  8  und  16  mehr 
oder  weniger  ausgebildeten  Individuen  zu  Stande  kommen  (Fig.  425). 
BeiMicrostomum  lineare  sind  6—8  Individuen  das  durchschnitt- 
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Fig'.  425.  A  Stenostomum  Sieboldi, 
i?  Micros  tom  um  lineare  in  Theilung.  (Nach 
L.  V.  Graff,  1875  u.  1882.) 

/ — JFTheilungsstellen  erster,  zweiter,  dritter 
und  vierter  Ordnung,  p  der  Pharynx  der  einzelnen 
Individuen, 
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liehe  Maximum  der  Kettenverbände,  während  bei  Stenostom  um 
leucops  die  Individuenzahl  eine  geringere  zu  sein  pflegt,  aber  auch 
bei  Stenostom  um  können  bis  zu  8  Individuen  mit  einander  ver- 
bunden sein  und  bei  Microstomum  kommen  sogar  Ketten  von 
16—18  Individuen  vor  (Hallez,  v.  Graff,  v.  Wagner,  Keller, 
Ott).  Es  braucht  nicht  besonders  bemerkt  zu  werden,  dass  diese 
Ketten  ganz  vorübergehender  Natur  sind ;  ihr  Zerfall  erfolgt  durch 
wiederholte  Zweitheilungen,  so  dass  also  zwei  bereits  wieder  aus 
mehreren  Kettengliedern  bestehende  Stöcke  von  einander  getrennt 
werden,  an  denen  sich  dann  der  entsprechende  Vorgang  abermals  voll- 
zieht. Die  Durchtrennung  geschieht,  wenn  die  beiden  Individuen  die 
nöthige  Ausbildungsstufe  erlangt  haben. 

Bei  der  Theilung  mit  vorhergehender  Regeneration  (Paratomie, 
V.  Wagner)  kann  der  eigentliche  Theilungsact  besser  vorbereitet 
werden  und  verläuft  in  Folge  dessen  ohne  so  weit  gehende  Eingriffe 
wie  bei  der  Architomie.  Die  Substanzverluste  sind  im  ersteren  Fall 
weit  geringer,  die  Neubildungsvorgänge  verlaufen  ganz  allmählich  und 
dürften  somit  den  Körper  weniger  beeinflussen.  Wenn  die  Durch- 
theilung  erfolgt,  können  die  Organe  bereits  die  Functionsfähigkeit 
haben  oder  ihr  doch  nahe  sein,  so  dass  die  neu  entstandenen  Indi- 
viduen schon  sehr  bald  dem  Nahrungserwerb  nachgehen  können  und 
dann  ebenso  lebensfähig  sind  wie  die  Individuen,  aus  denen  sie  her- 
vorgingen. Bei  den  durch  Architomie  entstandenen  Thieren  ist  dies 
zunächst  nicht  der  Fall,  sondern  sie  müssen  eine  Ruheperiode  durch- 
machen, bis  ihre  Organe  diejenige  Ausbildung  erlangt  haben,  welche 
diese  Thiere  zu  einer  normalen  Lebensführung  befähigt. 


Generationswechsel.  Innere  Entwicklungsvorgänge.  Insofern 
die  zur  Theilung  schreitenden  Einzelthiere  der  Geschlechtsorgane  ent- 
behren und  dies  auch  bei  den  aus  ihnen  hervorgehenden,  sich  eben- 
falls durch  Theilung  vermehrenden  Individuen  der  Fall  ist,  während 
erst  die  später  ausgebildeten  Individuen  die  Geschlechtsreife  erlangen, 
war  man  geneigt,  den  Rhabdocölen  einen  (xenerationswechsel  zu- 
zuschreiben. Nach  einem  von  L.  v.  Graff  (1882)  ausgesprochenen 
und  von  F.  v.  Wagner  (1908)  auf  Grund  seiner  ausgedehnten  Er- 
fahrungen gebilligten  Satz,  scheint  es,  dass  „auf  eine  Reihe  sich  bloss 
ungeschlechtlich  fortpflanzender  Frühlings-  und  Sommergenerationen 
eine  abschliessende  Herbstgeneration  folgt,  deren  Sprösslinge  sich 
insgesammt  geschlechtlich  entwickeln,  die  Begattung  vollziehen  und 
dann  absterben,  um  aus  ihren  Eiern  im  nächsten  Jahr  eine  unge- 
schlechtliche Generation  hervorgehen  zu  lassen".  Dies  gilt  zunächst 
für  Microstomum,  dürfte  sich  aber  bei  den  anderen  Rhabdocölen 
ähnlich  verhalten,  wobei  jedoch  durch  äussere  Beeinflussungen  mancherlei 
Modificationen  hervorgebracht  werden  können  (v.  Wagner,  1908, 
p.  2453 ff.  u.  2475ff.).  Bei  Microstomum  und  Stenostomum 
sowohl  wie  bei  Catenula  und  Alaurina  beginnt  die  Ausbildung 
der  Geschlechtsorgane  schon  an  den  Zoiden  des  Kettenzustandes, 
schreitet  aber  erst  später  fort  und  die  Thiere  erlangen  ihre  Geschlechts- 
reife erst,  wenn  sie  frei  geworden  sind. 

Auf    Grund    der    von    Hallez    gemachten  Angabe,    dass    die  Anlage 
des    neuen  Individuums    am    Beginn    des    letzten   Körperdrittels    auftrete, 
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Tim  erst  von  hier  nach  der  Körpermitte  vorzurücken  und  weil  in  Folge 
der  rasch  auf  einander  folgenden  Theilungen  leicht  der  Eindruck  erweckt 
wird,  als  ob  man  es  bei  der  aus  zahlreichen  Individuen  bestehenden 
Kette  mit  einem  „Stammthier"  zu  thun  hätte,  von  welchem  sich  in  ge- 
setzmässiger  Reihenfolge  kleinere  Zoide  loslösen,  kam  man  zu  der  An- 
schauung, dass  es  sich  bei  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der 
Rhabdocölen  um  eine  „terminale  Knospung"  handele,  für  welche  sich 
bestimmte  Knospungsgesetze  aufstellen  Hessen  (v.  Graff,  1882,  p.  174). 
Die  späteren  Autoren  und  besonders  v.  Wagner,  der  sich  eingehend  mit 
der  Frage  beschäftigte  (1890  u.  1908)  behandeln  den  Vorgang,  so  wie 
er  auch  hier  dargestellt  wurde,  als  echte  Theilung. 

Den  bei  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  von  Stenostomum 
sich  vollziehenden  äusseren  und  inneren  Bildungsvorgängen  ist  neuer- 
dings besonders  von  Child  genaue  Aufmerksamkeit  geschenkt  worden. 
Es  handelt  sich  dabei  um  den  Ablauf  der  auf  natürlichem  Wege  vor 
sich  gehenden  Veränderungen,  sowie  um  die  Reaction  gewissen  Eingriffen 
gegenüber.  Bezüglich  der  bemerkenswerthen,  aber  mehr  vom  entwick- 
lungsphysiologischen Standpunkt  interessirenden  Fragen  muss  auf  die 
Originalarbeiten  verwiesen  werden.  Dagegen  ist  hier  noch  eines  schon 
vorher  angedeuteten  Punktes,  nämlich  gewisser  Beziehungen  oder  viel- 
mehr Verschiedenheiten  Erwähnung  zu  thun,  die  sich  zwischen  den  mit 
der  Theilung  verbundenen  Regenerationsvorgängen  und  der  Embryonal- 
entwicklung der  betr.  Organe  ergeben. 

Dass  die  Gehirnganglien  und  der  Pharynx  nach  der  besonders  von 
F.  V.  Wagner  vertretenen  Auffassung  entgegen  ihrer  ontogenetischen 
Entstehung  nicht  aus  dem  Ectoderm,  sondern  vielmehr  aus  (mesodermalen) 
Bildungszellen  des  Parenchyms  hervorgehen  sollen,  wurde  bereits  erwähnt. 
Dem  hat  man  freilich  entgegengehalten,  dass  es  sich  in  diesen  „Bildungs- 
zellen" um  indifferente  Elemente  handele,  die  den  betr.  Keimblättern  zu- 
gerechnet werden  könnten,  so  dass  also  die  regenerative  und  embryonale 
Entwicklung  dennoch  in  Uebereinstimmung  wäre,  wenn  es  auch  zunächst 
den  gegentheiligen  Anschein  hat  (Keller).  Insofern  dem  Unterschied 
der  Keimblätter  und  der  Differenzirung  der  Organe  aus  ihnen  in  den 
neueren  Arbeiten  über  die  Embryonalentwicklung  der  Rhabdocölen  nur 
eine  sehr  geringe  Bedeutung  beigelegt,  bezw.  ihr  Vorhandensein  über- 
haupt in  Abrede  gestellt  wird  (Bresslau,  1904),  will  es  zunächst  wenig 
erfolgreich  erscheinen,  diese  Frage  weiter  zu  verfolgen,  jedoch  hebt 
V.  Wagner  (1908)  mit  Recht  hervor,  dass  ganz  unabhängig  von  der  Be- 
werthung  der  Keimblätter  die  Verschiedenheit  in  der  Bildungsweise  des 
Gehirns  und  Pharynx  bei  der  regenerativen  und  Embryoualentwicklung 
bestehen  bleibt. 

Die  letztere  Auffassung  gilt  nach  den  Beobachtungen  von  0.  Zacha- 
EiAS  (1885)  und  MrAzek  (1906),  allerdings  wieder  in  anderer  Weise, 
für  den  Darmkanal  von  Catenula.  Bei  diesem  Rhabdocöl  soll  zwar 
an  den  Zoiden  der  Kette  der  neue  Pharynx  durch  Einstülpung  von 
aussen  gebildet  werden,  dagegen  entstände  der  gesammte  Darm  der 
Sprösslinge  unabhängig  von  dem  vorhandenen  Darmkanal,  der  blind  vor 
der  neuen  Pharynx-Darmanlage  endigt,  so  dass  der  hintere  Sprössling 
aus  einem  darmlosen  Theil  des  Körpers  hervorgeht.  Von  der  neu  ent- 
standenen Pharynxdarmanlage  aus  bildet  sich  dann  der  Darm  des  Spröss- 
lings  in  Form  eines  Blindsacks,  d.  h.  also  von  einem  Bildungsmaterial 
aus,  welches  mit  dem  Entoderm  nicht  das  Geringste  zu  schaffen  hat; 
wenigstens    nicht    mit    dem    alten    Darmapparat,    muss    man    auf    Grund 
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dieser  Beobachtungen  sagen.  Ob  aber  hier  wirklich  eine  Differenz  vom 
embryonalen  Geschehen  vorliegt,  wie  Mbazek  annimmt,  oder  nicht  mög- 
licher Weise  gerade  eine  Uebereinstimmung  stattfindet,  würde  sich  erst 
erkennen  lassen,  wenn  man  bestimmt  weiss,  ob  der  Pharynx  durch  Ein- 
stülpung von  aussen  her  und  der  Darm  durch  weitere  Fortsetzung  dieses 
Processes  gebildet  wird,  oder  ob  nicht  vielmehr  die  im  Parencbym  vor- 
handenen Bildungszellen  den  Darmblindsack  liefern,  wie  dies  nach  dem 
Verhalten  anderer  Organe  jedenfalls  vermuthet  werden  kann  und  wie  es 
nach  Bresslaus  Beobachtungen  der  Darmentwicklung  anderer  Rhabdo- 
cölen  nicht  unwahrscheinlich  wäre.  Aber  bezüglich  dieser  wichtigen  und 
allgemein  interessirenden  Fragen  müssen  noch  eingehendere  Feststellungen 
der    betr.  regenerativen    und    embryonalen  Vorgänge  abgewartet  werden. 

B.  Trematoden. 

Im  Gegensatz  zu  den  Turbellarien  tritt  bei  den  Trematoden  die 
ungeschlechtliche  Fortpflanzung  (durch  Theilung)  nur  ganz  ausnahms- 
weise auf,  und  zwar  bei  den  ausgebildeten,  d.  h.  den  vollen  Geschlechts- 
apparat erlangenden  Thieren  überhaupt  nicht  mehr,  sondern  nur  ge- 
legentlich in  der  Sporocystengeneration,  während  den  etwas  höher 
organisirten  Redien  die  Fortpflanzung  durch  Theilung  anscheinend 
nicht  mehr  zukommt.  Wie  es  scheint,  können  sich  die  sehr  jungen 
und  einfach  organisirten  Sporocysten  mancher  Distomeen  dadurch 
vermehren,  dass  sie  sich  durchschnüren,  wodurch  gewiss  die  unter 
Umständen  in  ein  und  demselben  Wirtsthier  vorkommende  grosse 
Menge  von  Sporocysten  zu  erklären  ist.  Sehr  naheliegend  erscheint 
eine  Ablösung  von  Theilen  der  Sporocyste  dann,  wenn  diese  Ausläufer 
und  sich  vielfach  verzweigende  Aeste  treibt.  Dies  ist  bei  manchen 
Sporocysten  der  Fall,  die  dann  den  ganzen  Körper  der  Schnecke,  in 
welcher  sie  leben,  durchsetzen  können.  Bekannte  Beispiele  solcher 
sich  mehr  oder  weniger  weit  verzweigender  Keimschläuche  sind  die 
CercariaornataausLimnaeusstagnalis,  das  Leucochlo- 
rid  i  umparadox  um(Distomummacrostomum)  aus  der  Bern- 
steinschnecke und  die  den  Bucephalus  beherbergenden  Sporocysten  des 
G  a  s  t  e  r  0  s  1 0  m  u  m  aus  verschiedenen  Muscheln.  Grösstentheils  handelt 
es  sich  dabei  um  stark  verzweigte  Keimschläuche,  die  aber  den  Weg 
anzeigen,  wie  von  dem  Keimschlauch  aus  isolirte  Theile  entstehen 
können  (Leuckart,  Paras.  des  Menschen,  IL  Aufl.  Trematod.,  p.  105). 

Was  die  Entstehung  der  Cercarien  in  den  Redien  und  der  Cer- 
carien  und  Redien  in  den  Sporocysten,  d.  h.  jene  bei  den  Trematoden 
eine  so  wichtige  Rolle  spielenden  Fortpflanzungs-  und  Entwicklungsvor- 
gänge anbetrifft,  welche  man  unter  verschiedenen  Bezeichnungen  (innere 
Knospung,  Keimkörnerbildung,  Sporogonie  u.  s.  f.)  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  zuzurechnen  pflegte,  so  betrachtet  man  sie  heute 
wohl  richtiger  als  eine  modificirte  Form  der  geschlechtlichen  Fort- 
pflanzung. Die  Bildung  der  in  den  Keimschläuchen  entstehenden  Indi- 
viduen aus  den  Keimballen  und  der  letzteren  aus  einzelnen  Wandzellen 
zeigt  eine  ziemlich  weitgehende  Uebereinstimmung  mit  der  Embryonal- 
entwicklung, so  dass  es  nahe  liegt,  jene  einzelnen  Zellen  als  Keim- 
zellen anzusehen,  welche  durch  einen  Furchungsvorgang  die  Keim- 
ballen  aus  sich  hervorgehen  lassen.  Es  würde  sich  also  um  eine 
parthenogenetische  Entwicklung  handeln  und  die  Individuen  (Sporo- 
cysten, Redien),  welche  die  neue  Generation  (Redien,  Cercarien)  in  sich 
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entstehen  lassen,  erscheinen  als  modificirte  Geschlechtsindividuen, 
deren  Geschlechtsapparat  sich  ebenso  wie  die  gesammte  Organisation 
ungemein  vereinfacht  hat.  Der  ganze  Entwicklungsgang  fällt  dann 
nicht  unter  den  Begriff  des  echten  Generationswechsels,  sondern  der 
Heterogonie,  wie  er  wohl  auch  jetzt  ziemlich  übereinstimmend  aufge- 
fasst  wird. 

Der  Beweis  für  die  Keimzellennatur  der  die  Keimballen  liefernden 
Zellen  ist  als  erbracht  anzusehen,  wenn  es  gelingt,  bei  ihnen  die 
Reifungsvorgänge  der  Geschlechtszellen  nachzuweissen.  Thatsächlich 
glaubte  man,  Richtungskörper  auffinden  zu  können  (Reuss,  1903 ;  Has- 
WELL,  1903;  Tenxent,  1906),  doch  war  ein  zwingender  Beweis  hierfür 
nicht  erbracht  (Rossbach,  1906),  bis  Gary  ganz  neuerdings  bei  Diplo- 
discus  temporatus,  einem  dafür  anscheinend  besonders  geeigneten 
Object,  die  zur  Richtungskörperbildung  führenden  Reifuugstheilungen  an 
den  Keimzellen  („parthenogenetischen  Eiern")  der  Sporocyste  beschrieb 
(Zool.  Jahrb.,  Abth.  f.  Anat.,  Bd.  28,  1909). 

C.  Cestoden. 

Als  ungeschlechtHche  Fortpflanzung  wurde  sowohl  die  Entstehung 
der  Proglottiden,  wie  diejenige  der  Scoleces  aufgefasst.  Huldigt  man 
der  Anschauung,  dass  die  Proglottiden  auf  ungeschlechtlichem  Wege 
entstandene  Individuen  sind,  so  erscheint  der  Bandwurm  als  Kette 
von  Individuen,  als  Thierstock.  Die  Frage,  ob  er  als  solcher  anzusehen, 
oder  nicht  vielmehr  als  Einzelthier  zu  betrachten  ist,  wurde  bis  in  die 
neueste  Zeit  immer  wieder  aufgeworfen.  Leuckart  sah  die  Band- 
wurmkette bekanntermassen  als  Thierstock  an;  von  anderen  Forschern, 
die  sich  besonders  mit  der  Frage  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung- 
beschäftigten  und  denselben  Standpunkt  einnahmen,  seien  A.  Lang 
(1894  und  1903),  v.  Kennel  und  Seeliger  erwähnt.  „Schwierigkeiten 
bleiben  bestehen,  gleichviel  ob  man  sich  für  die  eine  oder  die  andere 
Auffassung  ausspricht",  sagt  M.  Braun  (1908,  p.  204),  um  nur  noch 
einen,  auf  diesem  Gebiet  besonders  erfahrenen,  Forscher  zu  nennen, 
und  er  findet  es  „beinahe  mehr  eine  Sache  des  Geschmacks,  in  dem 
einen  oder  dem  anderen  Sinne  zu  urtheilen"  (Cestoden,  Bronn's  Class. 
u.  Grdn.,  p.  1182),  welcher  Meinung  man  auch  bei  anderen  neueren 
Autoren  begegnet  (Curtis,  1907).  Also  wird  sich  bei  einer  Behandlung 
der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  diese  alte  Streitfrage  nicht  ganz 
ausschalten  lassen,  obwohl  sie  von  anderen  Forschern,  die  sich  mit 
der  Morphologie  des  Bandwurmkörpers  beschäftigten,  so  von  Spengel, 
in  der  auch  hier  vertretenen  entschiedenen  Weise,  d.  h.  im  Sinn  einer 
„Monozootie"  der  Cestoden,  beantwortet  wird. 

Die  Entstehung  der  Proglottiden. 

Die  Hauptgründe  für  die  Annahme  einer  Individualität  der  Pro- 
glottiden und  ihre  Entstehung  in  Folge  eines  Knospungsprocesses  vom 
Scolex  aus  liegen  in  ihrer  Ausstattung  mit  einem  vollständigen,  in 
den  einzelnen  Gliedern  sich  wiederholenden  Geschlechtsapparat,  sowie 
in  der  Fähigkeit,  sich  vom  Hauptkörper  abzulösen  und  längere  Zeit 
frei  zu  leben.  Bei  verschiedenen,  besonders  in  Haifischen  lebenden 
Cestoden,  Callibothrien  und  Echinobothrien,  erstreckt  sich  diese  Fähig- 
keit sogar  so  weit,  dass  die  Loslösung  in  einem  frühen  Ausbildungs- 
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zustand  erfolgt  und  die  isolirten  Proglottiden  noch  bedeutend  wachsen 
und  währenddessen  ihren  Genitalapparat  zur  Ausbildung  bringen.  Ein 
Beispiel  für  dieses  Verhalten  ist  neuerdings  besonders  bekannt  geworden, 
nämlich  der  als  Urogonoporus  armatus  (aus  dem  Darm  von 
Acanthiasvulgaris)  beschriebene  Cestode  (Luhe,  1902),  der  in  Ge- 
stalt einzelner  Proglottiden  auftritt  und  von  dem  gezeigt  werden  konnte, 
dass  er  von  einem  in  die  Familie  der  Tetraphylliden  gehörigen  Bandwurm, 
Trilocularia  gracilis  abstammt  (Odhner  1904).  Von  diesem 
kleinen  im  Haifischdarm  lebenden  Bandwurm  waren  bis  vor  Kurzem 
nur  unreife,  gewöhnlich  10,  höchstens  25  mm  lange  Ketten  bekannt, 
deren  hintere  Glieder  sich  ungemein  leicht  ablösen.  Die  längsten 
im  Kettenverband  gefundenen  Proglottiden  sind  0,2  mm  lang;  an 
freien  0,4  mm  langen  Gliedern  treten  die  Anlagen  der  Genitalorgane 
auf.  Während  diese  zur  vollen  Ausbildung  gelangen  und  die  Proglot- 
tiden die  Geschlechtsreife  erreichen,  werden  sie  bis  zu  2  mm  lang. 
Sie  wachsen  also  während  ihres  vom  Stammkörper  unabhängigen  Lebens 
etwa  auf  das  Fünffache  ihrer  ursprünglichen  Länge  heran,  vervoll- 
kommnen sich  in  ihrer  Organisation  bedeutend  und  bringen  sogar 
einen  Haftlappen  am  Vorderende  zur  Ausbildung,  mit  dem  sie  sich 
an  die  Darmwand  anheften.  Ganz  ähnlich  verhalten  sich  die  ebenfalls 
als  einzelne  geschlechtsreife  Proglottiden  und  mit  Haftlappen  ver- 
sehenen Cestoden,  die  als  Wageneria  beschrieben  wurden  und  wahr- 
scheinlich wie  Urogonoporus  zu  einem  Tetraphylliden  gehören 
(LUHE,  Odhner). 

Wenn  eine  derartige  weitgehende  Ausbildung  der  bereits  von  der 
Kette  abgelösten  Glieder  möglich  ist,  wie  sie  aus  den  beiden  hier 
angeführten  Beispielen  hervorgeht,  so  ist  es  begreiflich,  dass  den  mit 
einem  eigenen,  vollständigen  Geschlechtsapparat  ausgestatteten  Pro- 
glottiden der  Werth  eines  selbständigen  Individuums  beigelegt  werden 
konnte.  Dass  wir  uns  aber  dieser  Auffassung  jetzt  ebenso  wenig  wie 
früher  (L  Aufl.,  Spec.  Theil,  p.  129)  anzuschliessen  vermögen,  ergiebt 
sich  aus  Gründen  anatomischer  und  entwicklungsgeschichtlicher  Natur. 
Die  verschiedenen  Organsysteme,  wie  besonders  das  Nervensystem, 
aber  auch  die  Musculatur  und  der  Excretionsapparat,  erscheinen  ein- 
heitlich für  die  ganze  Bandwurmkette  und  nicht  für  die  einzelne  Pro- 
glottis, sprechen  also  für  die  Individualität  der  ersteren  und  nicht  der 
Glieder.  Das  Gleiche  gilt  auch  für  die  Ontogenie,  welche  den  Band- 
wurm von  der  Oncosphaera  bis  zum  Scolex  als  ein  einheitliches  In- 
dividuum erscheinen  lässt.  Bekanntermassen  bleibt  die  Einheitlichkeit 
bei  Formen  wie  Amphilina  und  Caryophyllaeus  auch  insofern 
gewahrt,  als  ihr  Geschlechtsapparat  nur  in  der  Einzahl  vorhanden  ist 
und  sich  also  ebenso  einheitlich  wie  die  anderen  Organsysteme  erweist. 
Solche  Cestoden  (oder  Cestodarien),  deren  Genitalsystem  im  Ganzen 
demjenigen  eines  Trematoden  oder  Turbellars  entspricht,  sind  wir 
geneigt,  für  den  Ausgangspunkt  zu  halten,  wobei  wir  die  Frage  nicht 
weiter  zu  untersuchen  haben,  ob  sie  auf  die  ihnen  in  Bau  und 
Lebensweise  vielfach  recht  ähnlichen  Trematoden  zurückzuführen  sind, 
oder  möglicher  Weise  direct  von  den  für  gewöhnlich  frei  lebenden, 
gelegentlich  aber  doch  auch  parasitisch  auftretenden  Turbellarien  her- 
geleitet werden  müssen  (E.  Lönnberg,  1897,  J.  W.  Spengel,  1905). 
Um  von  diesen  als  ursprünglich  betrachteten  Cestoden  den  Uebergang 
zu  den  gegliederten  Bandwürmern  zu  finden,  handelt  es  sich  um  eine 
Erklärung    der  Vervielfachung  des  Geschlechtsapparats,   die  wohl  aus 
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-dem  Bedürfniss  der  Production  einer  enormen  Menge  von  Geschlechts- 
zellen abzuleiten  und  für  die  auch  bei  den  typischen  Cestoden  noch 
weiterhin  eine  gewisse  Tendenz  vorhanden  ist.  Bei  recht  verschieden- 
artigen Cestoden,  sowohl  in  der  Familie  der  Bothriocephaliden  wie  der 
Täniaden  kann  innerhalb  der  Progiottis  eine  theilweise  oder  fast  voll- 
ständige Verdoppelung  des  Geschlechtsapparats  eintreten,  wie  aus  den 
bekannten  Beispielen  des  Diplogonoporus  und  Bothriocepha- 
lus  variabiils,  sowie  des  D i p y  1  i d i u m  hervorgeht.  Vielleicht  ist 
zunächst  eine  solche  Verdopplung  und  Mehrfachbildung  des  Genital- 
systems eingetreten,  wobei  die  einzelnen  Apparate  aus  Gründen  der 
besseren  Raumvertheilung  hinter  einander  zu  liegen  kamen.  Der  Ver- 
vielfältigung des  Geschlechtsapparates  folgte  dann  eine  Sonderung 
der  betr.  Körperabschnitte,  die  zur  Bildung  der  Proglottiden  und 
schliesslich  zu  deren  Befähigung  führte,  sich  abzulösen  und  eine  ge- 
wisse Selbständigkeit  zu  erlangen,  wobei  ihnen  aber  der  Character 
als  Theilstücke  eines  gemeinsamen  Ganzen  verbleibt.  Das  Individuum 
ist  die  „Bandwurmkette",  deren  Gliederung  infolge  des  Bedürfnisses 
der  gesteigerten  Hervorbringung  von  Geschlechtsproducten  und  ihrer 
besseren  Verbreitung  zu  stände  kam.  Ein  Analogon  zum  Ablösen 
der  Gliederreihen  ist  übrigens  bei  den  Anneliden  vorhanden,  bei 
welchen  sich  ebenfalls  hintere  Körperpartien  lostrennen,  um  den  in 
ihnen  enthaltenen  Geschlechtsproducten  eine  bessere  Verbreitung  zu 
schaffen  (vgl.  p.  609). 

Die  Ausbildung  der  Proglottiden  pflegt  so  vor  sich  zu  gehen,  dass 
die  reifsten  und  grössten  von  ihnen  am  Hinterende  liegen,  der  Ausbildungs- 
zustand nach  vorn  hin  also  ständig  abnimmt.  Nach  neueren  Beobachtungen 
von  CuRTis  scheint  dies  jedoch  nicht  immer  so  zu  sein,  sondern  bei  einem 
inCarcharias  lebenden  C  ro  ssobothrium  (C.  laciniatum)  ist  die 
nach  dem  gewöhnlichen  Typus  sich  verhaltende  und  mit  den  grössten 
Gliedern  hinten  endigende  Proglottidenkette  durch  ein  ziemlich  langes 
ungegliedertes  Stück  von  einer  vorderen  Proglottidenstrecke  getrennt. 
Diese  zeigt  jedoch  die  grössten  Glieder  dicht  am  Scolex,  während  die 
Proglottiden  nach  hinten  zu  immer  schmäler  werden  und  sich  in  das 
ungegliederte  Stück  verlieren.  Das  ist  also  gerade  die  umgekehrte  An- 
ordnung der  Glieder  wie  in  dem  hinteren  Stück  und  wie  sie  sonst  ge- 
wöhnlich angetroffen  wird.  Um  echte  Proglottiden  soll  es  sich  bestimmt 
handeln,  und  wenn  das  richtig  ist,  müsste  deren  Bildung  auf  verschiedene 
Weise  vor  sich  gehen  können ;  dies  ist  immerhin  denkbar,  freilich  würde 
das  sehr  eigenartige  Verhalten  seine  Aufklärung  wohl  erst  durch  weitere 
Beobachtungen  an  anderen  Cestoden  finden ,  welche  Uebergänge  dazu 
böten.      Bisher    sind    solche    unseres   Wissens    nicht    bekannt    geworden. 


Wie  gesagt,  Hess  sich  die  Frage  nach  der  Auffassung  des  Bandwurm- 
körpers hier  nicht  ganz  umgehen,  da  wir  jedoch  den  Bandwurm  aus  den 
angegebenen  Gründen  nicht  als  Thierstock,  sondern  als  Individuum  ansehen, 
so  erscheint  ein  weiteres  Eindringen  in  die  Frage  an  dieser  Stelle  nicht 
nöthig.  Wir  dürfen  also  auf  das  früher  bei  Besprechung  der  Embryonal- 
entwicklung Mitgetheilte,  sowie  auf  die  historische  Darstellung  von  M.  Braun 
und  die  eingehende  Discussion  der  Frage  hinweisen,  welche  J.  W.  Spengel 
vor  Kurzem  (mit  dem  schon  oben  angedeuteten  Ergebniss)  vorgenommen  hat. 
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Mit  dem  hier  behandelten  Gegenstand  nicht  in  directem  Zusammen- 
hang,   wenn  auch    für  die  ganze  Auffassung    des  Bandwurmkörpers  sehr 
wichtig,  ist  die  Frage,  auf  welche  Weise  man  ihn  eigentlich  zu  orientiren 
hat.    Ziemlich  übereinstimmend  und  anscheinend  dem  natürlichen  Verhalten 
am  besten  entsprechend,    sieht    man    den  Scolex    als  das  Vorderende  an, 
von  dem    sich    die  Proglottidenkette    nach    hinten    erstreckt.     Ausgehend 
davon,  dass  bei  der  Oncosphaera,  ihrer  Bewegungsrichtung  entsprechend, 
der  Hakenpol  der  vordere  sei,    der  Scolex   jedoch    am    entgegengesetzten 
Pol  angelegt  wird,    wie  es  durch  das  Verhalten  der  geschwänzten,    aber 
auch  mancher  schwanzlosen  Cysticercen  und  sogar  der  Bandwürmer  selbst 
(Caryophyllaeus,  Archigetesj  erwiesen  wird,    hat  man    die  Orien- 
tirung  des  ausgebildeten  Bandwurms  umgekehrt  und  seinen  Scolex  für  das 
mit  Haftapparaten  versehene  Hinterende  erklärt  (L.  Cohn,  1907).     Dabei 
würde  es  sich  freilich  um  eine  genaue  Prüfung  des  Ausgangspunktes,  d.  h. 
um  die  Entscheidung  der  Frage  handeln,  welcher  Pol  der  Oncosphaera  in 
Wirklichkeit    als  Vorderende    aufzufassen  ist.     Aber    diese  Frage  würde^ 
wie    zum    Theil    auch    die    andere,    in    Verbindung    mit    den    Vorgängen 
der    Embryonalentwicklung    zu    untersuchen    sein    und    soll    deshalb    hier 
nicht    weiter    behandelt    werden.     Ebensowenig    konnte    dem  Verhältnis» 
der    als  Cestodarier  bezeichneten  Formen    (Amphilina,    Gyrocotyle, 
Caryophallaeus)  zu  den  echten  Cestoden  eine  besondere  Aufmerksam- 
keit   gewidmet    werden,    obwohl    sie    für    die    Auffassung    der    Cestoden 
von  grosser  Bedeutung  sind.     Im  Zusammenhang  mit  dem  Vorhergehenden 
sei  nur  erwähnt,    dass    auch    der  Amphilina    eine  gegen  die  bisherige 
Auffassung  umgekehrte  Orientirung  zu  geben  versucht  wurde  (Cohn,  1904). 

Die  Entstehung  der  Scoleces  (Knospung  und  Generationswechsel). 

Wie  schon  weiter  oben  erwähnt  wurde,  nehmen  wir  in  der  Ent- 
wicklung des  Bandwurms  von  der  Oncosphaera  bis  zum  Scolex  mit 
seiner  Gliederreihe  eine  vollständige  Continuität  an  und  betrachten 
dementsprechend  diesen  Entwicklungsgang  als  Metamorphose.  Wenn 
die  Continuität  durch  den  Wegfall  fast  des  ganzen  Blasenwurmkörpers 
anscheinend  unterbrochen  wird,  und  dabei  nur  der  an  einem  sehr 
beschränkten  Theil  des  Cysticercus  entstandene,  wenig  umfangreiche 
Scolex  übrig  bleibt,  so  handelt  es  sich  bei  diesem  Vorgang  nur  um 
ein  Abwerfen  nicht  mehr  verwendbarer  Theile,  wie  er  in  ähnlicher 
Weise  aus  der  Nemertinen-  und  Echinodermen-Entwicklung  bekannt 
ist.  Der  Scolex  entsteht  an  der  Blasenwand  in  Form  einer  kleinen, 
nach  innen  vorwachsenden  Verdickung,  deren  bald  auftretende  Höhlung 
mit  der  Aussenwelt  in  Verbindung  steht.  Dass  er  nach  innen  hin 
gebildet  und  erst  später  (gewöhnlich  nach  erfolgter  Uebertragung) 
nach  aussen  umgestülpt  wird,  dürfte  mit  den  eigenartigen  biologischen 
Verhältnissen,  dem  Leben  in  compacten  Organen  anderer  Thiere  und 
der  Ueberführung  aus  diesen  in  ein  neues  Wirtsthier  zusammenhängen; 
in  dessen  Darm  erlangt  der  Scolex  bekanntermassen  erst  seine  end- 
gültige Gestalt,  indem  er  nach  dem  Abwerfen  der  Blase  und  seinem 
Festsetzen  an  der  Darmwand  mit  zunehmendem  Wachsthum  zur  Pro- 
glottidenbildung  übergeht. 

Damit  im  Ganzen  übereinstimmend,  vollzieht  sich  die  Bildung 
des  Scolex  auch  dann,  wenn  dieser  nicht,  wie  gewöhnlich,  in  der  Einzahl, 
sondern  zu  mehreren  am  Cysticercus  entsteht.  Diese  Uebereinstimmung, 
sowie  das  knospenartige  Auftreten  des  Scolex  am  Blasen  wurm,  führten 
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ZU  der  vielfach  vertretenen  Annahme,  dass  der  Scolex  überhaupt,  d.  h. 
auch  dann,  wenn  er  nur  in  der  Einzahl  vorhanden  ist,  einem  Knospungs- 
process  seinen  Ursprung  verdankt.  Man  fasste  also  die  Scolexbildung 
ebenso  wie  diejenige  der  Proglottiden  als  einen  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzungsact  auf  und  sah  dann  den  hier  als  einfache  Meta- 
morphose betrachteten  Entwicklungsgang  des  Bandwurms  aus  einer 
zweimaligen  ungeschlechtlichen  Generationsfolge  (Scolex,  Proglottis) 
und  einer  auf  geschlechtlichem  Wege  entstandenen  Generation  (Onco- 
sphaera  =  Cysticercus)  bestehen. 

Aus  der  morphologischen  UebereinstimnmDg  der  in  der  Einzahl  und 
Mehrzahl  am  Cysticercus  entstandenen  Scoleces  wird  man  keinesfalls 
darauf  schliessen  dürfen,  dass  die  Art  ihrer  Erzeugung  unbedingt  die 
gleiche  sein  müsse,  zumal  auch  bei  anderen  Thieren  (Hydroiden,  Antho- 
zoen,  ßryozoen)  die  auf  geschlechtlichem  und  ungeschlechtlichem  Wege 
erzeugten  Individuen  hinsichtlich  ihrer  Morphologie  eine  weitgehende 
Uebereinstimmung  zeigen  können.  Wenn  diese  bei  den  Cestoden  eine 
ganz  besonders  grosse  ist,  so  mag  es  vielleicht  daran  liegen,  dass  die 
Metamorphose  der  aus  dem  Ei  hervorgehenden  Larve  nicht  direct  zur 
Ausbildung  des  Endstadiums  (Scolex)  führt ,  sondern  dass  in  Folge 
der  verwickelten  biologischen  Verhältnisse  erst  noch  ein  Zwischen- 
stadium  eingeschoben  wird,  indem  sich  die  Oncosphaera  zu  dem  umfang- 
reichen Cysticercus  umgestaltet.  An  diesem  erst  kommt  dann  der 
Scolex  zur  Ausbildung,  wie  auch  die  in  mehrfacher  Anzahl  vorhandenen 
Scoleces  von  ihm  ausgehen.  So  ist  es  eigentlich  nur  das  Endstadium 
in  der  Entwicklung  des  auf  geschlechtlichem  Wege  erzeugten  Indi- 
viduums, w^elches  mit  der  Bildungsweise  der  durch  Knospung  entstan- 
denen Scoleces  übereinstimmt.  Vergleicht  mau  dieses  Verhalten  mit 
demjenigen  anderer  Thiere,  etwa  der  Cölenteraten,  so  findet  man  bei 
ihnen  ebenfalls,  dass  der  erste  Polyp  (hier  Scolex  plus  Cysticercus)  durch 
Umwandlung  des  ganzen  Larvenkörpers,  die  folgenden  Polypen  aber  nur 
aus  dem  sehr  beschränkten  Gebiet  der  Knospenanlage  ihren  Ursprung 
nehmen.  Die  bei  diesem  Vergleich  immer  noch  bestehen  bleibende 
Differenz  der  späten  Anlage  und  Ausbildung  des  Scolex  an  einem  eben- 
falls wenig  umfangreichen  Bezirk  des  Cysticercus  würde  eben  durch  das 
höchst  voluminöse  Auswachsen  der  Larve  zu  erklären  sein.  Dass  sich 
bei  Cysticercen  mit  mehreren  Scoleces  der  erste  (auf  geschlechtlichem 
Wege  entstandene)  Scolex  von  den  später  (durch  Knospung  zu  Stande 
gekommenen)  Scoleces  nicht  besonders  auszeichnet,  findet  sein  Analogen, 
wie  gesagt,  bei  manchem  der  oben  genannten  Thierformen,  bei  denen  das 
Gleiche  der  Fall  sein  kann. 

Bei  dem  grossen  Interesse,  welches  die  Bildung  der  Scoleces  und 
ihre  Beziehung  zum  Cysticercus  wie  zur  Bandwurmkette  vom  allgemeinen 
Standpunkt  aus  erweckt,  ist  es  begreiflich,  dass  diese  Frage  wiederholt 
Gegenstand  mehr  oder  weniger  eingehender  Untersuchungen  war.  Auf 
die  Entstehung  der  Scoleces  im  Einzelnen  und  ihre  Morphologie  kann 
jedoch  hier  nicht  eingegangen  werden,  sondern  es  sei  ausser  auf 
die  genannten  und  noch  zu  erwähnenden  Autoren  auf  die  Untersuchungen 
von  Goldschmidt  (1900),  Bartels  (1902),  Schaap  (1906),  Mräzek  (1907), 
YouNG  (1908)  und  Gläser  (1909)  verwiesen. 

Von  einer  Vermehrung  auf  ungeschlechtlichem  Wege  kann  man  im 
Entwicklungsgang  des  Bandwurms  nur  dann  sprechen,  wenn  an  einem 
mehr  oder  weniger  ausgebildeten  Individuum  auf  anderem  Wege   als 
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durch  Keimzellen  ein  neues  Individuum  entsteht,  welches  in  der 
Lage  ist,  sich  zu  einem  vollständigen  Bandwurm  zu  entwickeln.  Das 
ist  bei  den  zu  mehreren  am  Cysticercus  entstehenden  Scoleces  der 
Fall.  Der  Vorgang  kennzeichnet  sich  als  Knospung,  da  das  neue  In- 
dividuum nur  aus  einem  sehr  kleinen  Theil  der  Blasenwand  (in  Folge 
einer  dort  auftretenden  knospenartigen  Verdickung)  seinen  Ursprung 
nimmt.  Zwar  ist  auch  von  einem  Theilungsvorgang  die  Rede,  doch 
handelt  es  sich  dabei  insofern  um  andere  Verhältnisse,  als  eine  Durch- 
theilung  des  ganzen  Blasenwurms  eintreten  soll,  wovon  in  anderer 
Verbindung  noch  zu  sprechen  sein  wird  (p.  599). 

Gelegentlich  treten  in  Cysticercen,  die  normaler  Weise  nur  einen 
Scolex  hervorbringen,  deren  zwei  auf,  wie  dies  bei  Cysticercus 
t  e  n  u  i  c  0 1 1  i  s  und  anderen  Blasenwürmern  (C.  f  a  s  c  i  o  1  a  r  i  s,  C.  c  e  1 1  u- 
losae)  als  seltenes  Vorkommniss  beobachtet  wurde.  Auch  die  nor- 
male Erzeugung  von  mehreren  oder  zahlreichen  Scoleces  findet  sich 
nur  bei  verhältnissmässig  wenigen  Cestoden.  Die  bekanntesten  und 
gleichzeitig  auch  die  extremsten  Beispiele  hierfür  sind  (Coenurus 
cerebralis  und  Echinococcus,  zu  denen  noch  einige  andere 
Cönuren  (C.  serialis,  C.  polytuberculosus  etc.)  und  proli- 
ferirende  Cysticercen  (C.  longicollis,  C.  botryoides,  C.  taeniae 
Brauni,  Staphylocystis  aus  Glomeris,  der  sog.  Polycercus 
aus  dem  Regenwurm  u.  A.)  hinzukommen.  Das  Auftreten  der  Scoleces 
ist  bei  den  einzelnen  Formen,  wie  auch  innerhalb  ein  und  derselben 
Species  ziemlich  verschiedenartig.  Dabei  ist  vor  allen  Dingen  zu 
unterscheiden,  ob  die  Scoleces  an  der  Blasenwand  direct  auftreten 
oder  ob  an  ihr  durch  Ausbuchtung  nach  innen  oder  aussen  „Tochter- 
blasen" und  sogar  „Enkelblasen"  gebildet  werden. 


Fig.  426.  Umwandlung  des  Scolex  von  Coenurns  cerebralis  in  eine  Tochter- 
blase,  bezw.  Entstehung  neuer  Scoleces  am  Verbindungsstück  {v),  in  schematischer  Dar- 
stellung nach  KUNSEMÜLLER  (1903). 

.1  Scolex  mit  Uebergangszone  (v),  an  der  sich  in  i?  ein  neuer  Scolex  bildet,  C  Tochter- 
blase mit  5  Scoleces,  D  eingestülpte  Tochterblase  mit  4  Scoleces. 

Ungefähr  auf  die  gleiche  Weise  wie  bei  den  Cysticercen  mit 
einem  Scolex  kann  dessen  Bildung  von  der  Blasen  wand  aus  erfolgen 
bei  Cyst.  longicollis,  Coenurus  und  auch  bei  E  chinococcus. 
Da  die  Cysticercen  aber  sehr  umfangreich  werden,  bei  Coenurus 
etwa  Hühnereigrösse  erlangen  und  bei  Echinococcus  zu  noch  viel 
grösserem  Umfang  heranwachsen,  so  scheint  mit  der  dadurch  bedingten 
Verdickung  und  Structuränderung  der  Wand  die  Scolexbildung  an  dieser 
erschwert  zu  sein.  In  Folge  dessen  treten  bei  Coenurus  cerebralis 
und  serialis  neue  Scoleces  an  der  offenbar  noch  bildungsfähigeren 
Uebergangszone  zwischen  Scolex  und  Blasenwand  auf  (Fig.  426  B). 
Man  hat  darauf  hingewiesen,  dass  dies  ungefähr  diejenige  Gegend  ist,  an 
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welcher  später  am  Scolex  die  Bildung  der  Proglottiden  erfolgt  und 
dass  diese  Wachstliuraszone  zur  Erzeugung  neuer  Theile  besonders 
geeignet  sein  mag  (Kunsemüller,  1903).  So  bilden  sich  an  dem 
Stiel  eines  Scolex,  sowie  an  demjenigen  der  auf  diese  Weise  neu  ent- 
standenen Scoleces  wieder  neue  Köpfchen,  wodurch  ganze  Gruppen, 
von  Scoleces  an  der  Blasenwand  zu  Stande  kommen.  Die  Zahl 
der  bei  Coenurus  in  einer  Blase  erzeugten  Köpfchen  kann  an 
1000  betragen  und  geht  bei  Echinococcus  noch  weit  darüber 
hinaus. 

Mit  der  Scolexbildung  kann  bei  Coenurus  eine  eigenartige  Er- 
scheinung Hand  in  Hand  gehen,  indem  das  Verbindungsstück  eines 
bereits  ausgebildeten  Scolex  unter  Rückbildung  dieses  mit  Rostellum,^ 
Haken  und  Saugnäpfen  versehenen  Köpfchens  eine  Brutblase  entstehen 
lässt,  an  deren  Wand  dann  neue  Scoleces  hervorknospen  (Bloch- 
MANN,  Kunsemüller,  Fig.  426  B  u.  C).  Der  Vorgang  vollzieht  sich 
wie  an  den  bereits  nach  aussen  vorgestülpten  Scoleces,  so  auch  an 
denen,  bei  welchen  die  Umstülpung  noch  nicht  erfolgt  ist  (Fig.  426  B—D)^ 
denn  die  Cönuren  besitzen  die  Fähigkeit,  solche  Brutblasen  auch  an 
ihrer  Innenwand  zu  erzeugen.  Da  die  Scoleces  der  Tochterblasen 
oder  ihre  Anlagen  zu  ähnlichen  Bildungen  befähigt  sind,  so  kommt 
es  zur  Entstehung  von  tertiären  (Enkel-)Blasen. 

Fig".  127.  Brutkapselbildung  von  Echinococcus  in  schematischer  Darstellung- 
nach  Leuckakt.     (Aus  Kunsemüller,  1903.) 

A  Scolexanlage  an  der  Wand  der  Mutterblase  (m)  mit  erweitertem  Theil  {v),  B 
letzterer  grösser  geworden  mit  einer  Scolexanlage,   C  Brutkapsel  mit  Scolexanlagen. 

Die  Umwandlung  bereits  ausgebildeter  Scoleces  in  Brutkapseln,^ 
wobei  eine  Rückdifferenzirung  so  stark  specialisirter  Partien,  wie  der 
einzelnen  Theile  des  Köpfchens  stattfinden  muss,  war  von  Echino- 
coccus schon  länger  bekannt  (Naunyn,  Leuckart,  Riemann,  Deve). 
Die  Vorgänge  dürften  sich  in  ähnlicher  Weise  wie  bei  Coenurus 
vollziehen,  und  es  mag  sein,  dass  die  Entstehung  der  Brutkapseln 
von  Echinococcus  ähnlich  aufzufassen  ist  wie  bei  jener  Form, 
d.  h.  in  der  Hauptsache  vom  Verbindungsstück  her  erfolgt  (Fig.  427 
A~G).  Sehr  bemerkenswerth  ist  dabei,  dass  Scoleces  aus  Echino- 
coccus-Blasen  von  Mensch  und  Rind  sich  direct  auf  andere  Wirtsthiere 
(Kaninchen)  übertragen  lassen  und  hier  zu  einem  neuen  Echinococcus 
werden,  der  Scoleces-  und  Tochterblasen  erzeugt  (Deve). 

Inwiefern  die  Tochter-  und  Enkelblasen  beim  Echinococcus 
auf  die  angedeutete  Weise  zu  Stande  kommen ,  oder  aber  direct 
von  der  Wand  her  entstehen,  wie  dies  ebenfalls  beschrieben  wurde, 
kann  hier  nicht  im  Einzelnen  untersucht  werden.  Ebensowenig  konnte  es 
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unsere  Aufgabe  sein, 


der 
werden 


eine  Erklärung  der  verschiedenen  Echinococcus- 
Formen  zu  versuchen,  zumal  des  E.  multilocularis,  der  zwar 
immer  wieder  untersucht  worden  ist,  bei  dem  aber  die  Entstehungs- 
weise der  ungemein  zahlreichen  Blasen  weder  auf  dem  Wege 
Knospung,  noch  auf  eine  andere  Art  mit  Sicherheit  erwies« 
konnte  (man  vgl.  hierzu  M.  Braun,  Cestoden,  in  Bronn's  Classen  u. 
Ordn.,  sowie  „Thier-Parasiten  des  Menschen",  1908). 

Mit  den  Scolexbildungen  bei  Coenurus  und  Echinococcus 
scheinen  diejenigen  im  Ganzen  übereinzustimmen,  welche  man  bei  der  von 
LiNSTOW  beschriebenen  Finne  (aus  der  ägyptischen  Springmaus),  Cysti- 
cercus taeniae  Brauni,  findet.  Dieser  Cysticercus  stellt  eine  ge- 
lappte Blase  vor,  an  der  aussen  mehrere  Hundert  in  Gruppen  vertheilte 
Scoleces  ansitzen.  Bei  dem  von  Metschnikoff  in  der  Leibeshöhle  des 
Regenwurmes  gefundenen  „Polycercus",  der  nach  Leuckakt  zu  Taenia 
n  i  1 0 1  i  c  a  gehören  dürfte  (Parasiten  des  Menschen,  II,  p.  464),  bilden 
sich  an  verschiedenen  Stellen  der  ziemlich  dicken  Blasenwand  nach  innen 
zapfenförmige  Hervorragungen,  die  sich  von  der  Wand  abschnüren  und 
als  isolirte  Blasen,  ähnlich  den  Brutkapseln  des  Echinococcus,  im  Hohl- 
raum der  Mutterblase  liegend,  Scoleces  zur  Ausbildung  bringen. 

Dass  übrigens  eine  Bildung  neuer  Brutblasen  ohne  die  Vermitt- 
lung von  Scoleces  vor  sich  gehen  kann,  zeigen  andere  proliferirende 
Cysticercen   und   besonders  derjenige   von   Taenia   crassiceps  (C. 

longic Ollis).  Dieser 
Blasenwurm,   der   bei 
verschiedenen   Säuge- 
thieren        (Maulwurf, 
Ziesel,  Mäusen)  unter 
der     Haut     gefunden 
wurde     und     in     be- 
kannter  Weise    einen 
Scolex  zur  Ausbildung 
bringt  (Fig.  428),  pro- 
ducirt    am    entgegen- 
gesetzten   Ende    eine 
grössere  Zahl  solider, 
knospenartiger  Wand- 
verdickungen.    Diese 
buchten     sich    später 
immer      mehr      nach 
aussen  vor  und  erhal- 
ten   schliesslich     eine 
Höhlung,    die   jedoch 
niemals  mit  dem  Hohl- 
raum  der  Hauptblase 
in    Verbindung    tritt. 
Dagegen  schnüren  sich 
die  Knospen  schon  bald 
an  ihrer  Basis  ein  und 
heben   sich   dadurch   als  gesonderte  Bläschen   von  der  Hauptblase  ab, 
mit  der  sie  anfänglich  noch  durch  einen  breiten  Stiel,  schliesslich  aber 
nur   noch   durch   einen   dünnen    Faden  verbunden   sind  (Fig.  428^). 
Am   Ende  können   sie   sich   völlig  von   der  Hauptblase  loslösen   und 


Fig.  428.  Cysticercus  longicollis  von  Taenia 
crassiceps.  A  mit  zahlreichen,  in  Bildung  und  Ab- 
schnürung begriffenen  Brutblasen,  B  Blasenwurm  mit  nur 
einer  sehr  umfangreichen  Anhangsblase.  In  beiden  eine 
Scolexanlage,  wie  auch  in  der  Hauptblase  von  A.  (Nach 
A.  BOTT,  1897.) 
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liegen  nunmehr  als  selbständige,  ziemlich  umfangreich  gewordene  Ge- 
bilde neben  dieser.  Wie  die  Mutterblase,  sind  auch  die  Tochterblasen 
zur  Erzeugung  von  Scoleces  befähigt,  wenn  sie  den  nöthigen  Ausbil- 
dungszustand erlangt  haben  (Braun,  1896  u.  1897,  Bott,  1897).  Hier 
ist  es  also  nicht  wie  bei  Coenurus  das  Verbindungsstück  zwischen 
Scolex  und  Finne,  welches  die  neuen  Blasen  hervorbringt,  sondern 
diese  entstehen  in  der  Hauptsache  am  Hinterende  oder  an  den  ihm 
benachbarten  Gegenden  der  Mutterblase;  auch  wird  die  Bildung  der 
Blasen  nicht  durch  diejenige  der  Scoleces  eingeleitet,  vielmehr  tritt 
letztere  erst  später  ein.  Uebrigens  sind  die  auf  dem  Wege  der  Knos- 
pung entstandenen  Blasen  ihrerseits  wieder  befähigt,  auf  dieselbe  Weise 
neue  Brutblasen  zu  erzeugen. 

Nach  den  sowohl  von  Braun  wie  von  Bott  am  Cysticercus 
Ion  gic Ollis  gemachten  Beobachtungen  ist  bei  ihm  gelegentlich  auch 
noch  eine  etwas  anders  verlaufende  Fortpflanzungsweise  wahrzu- 
nehmen. Es  finden  sich  einzelne  Finnen  von  ungefähr  fischblasen- 
förmiger  Gestalt,  indem  zwei  Blasen  von  fast  gleicher  Grösse 
durch  eine  ringförmige  Einschnürung  von  einander  geschieden  sind 
(Fig.  428  B).  In  diesem  Falle  stehen  die  Hohlräume  beider  Blasen 
Anfangs  mit  einander  in  Verbindnng,  und  erst  später,  mit  der  fort- 
schreitenden Einschnürung,  tritt  eine  Unterbrechung  des  Hohlraumes 
auf.  Beide  Abtheilungen  der  Blase  bringen  einen  Scolex  hervor  (Fig. 
428  B),  und  man  hat  vermuthet,  dass  es  sich  hierbei  mehr  um  einen 
Theilungsact  handele,  wie  er  auch  bei  anderen  Cysticercen  (C.  pisi- 
formis, nach  MoNiEz)  vorkommen  soll. 

Die  Lage  der  Scoleces  bei  den  vermuthlich.  durch  Theilung  ent- 
standenen Cysticercen  an  den  entgegengesetzten  Enden  (Fig.  428  B)  lässt 
sich  nicht  recht  mit  dieser  Auffassung  vereinigen,  sondern  entspricht  eher 
dem  Zustandekommen  dieses  Zustandes  auf  dem  Wege  der  Knospung, 
wobei  die  mit  der  HaujDtblase  verbundene  Tochterblase  ein  verhältniss- 
mässig  starkes  Wachsthum  zeigte  und  sich  erst  spät  von  jener  abschnürte. 

Eine  Vermehrung  durch  Proliferiren  der  Blase,  die  neue  Blasen 
treibt,  wie  beim  C.  Ion  gicollis,  findet  sich  auch  bei  C.  botryoides 
(Bötticher)  und  bei  dem  von  Villot  an  den  MALPiGHi'schen  Ge- 
lassen von  G 1 0  m  e  r  i  s  aufgefundenen  und  als  S  t  a  p  h  y  1  o  c  y  s  t  i  s  be- 
zeichneten Blasenwurm.  Auch  bei  diesem  ist  es  das  Hinterende, 
welches  die  Tochterblasen  erzeugt,  die  ihrerseits  wieder  am  freien 
Ende  die  Scolexanlage  zeigen. 

In  allen  den  aufgeführten  Fällen  bringt  der  Cysticercus ,  durch 
Knospung  eine  grössere  oder  geringere  Anzahl  von  Scoleces  hervor, 
die  in  der  Lage  sind,  sich  zu  geschlechtsreifen  Würmern  auszubilden, 
wenn  sie  in  die  richtigen  Verhältnisse  kommen.  Somit  hat  man  es 
bei  diesen  Bandwürmern  mit  einer  Aufeinanderfolge  unge- 
schlechtlicher und  geschlechtlicher  Generationen,  d.  h. 
also  mit  einem  echten  Generationswechsel  (Metagenesis) 
zu  thun.     - 

Beim  jetzigen  Stand  unserer  Kenntnisse  wird  man  diese  Auffassung 
von  der  Fortpflanzung  der  Cestoden  vertreten  müssen ;  es  ist  aber  mög- 
lich, dass  sie  eine  beträchtliche  Modification  erfahren  könnte,  doch  soll 
darauf  erst  nach  Besprechung  der  betreffenden  Verhältnisse  bei  den 
Anneliden  eingegangen  werden,  da  sich  bei  ihnen  gewisse  Analogien  dar- 
bieten (p.  627). 
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3.  Anneliden. 

Während  die  Organisation  der  Gephyreen  und  Hirudineen  diesen 
Würmern  die  Möglichkeit,  sich  auf  ungeschlechtlichem  Wege  fortzu- 
pflanzen, nicht  zu  gestatten  scheint,  ist  dies  dagegen  bei  einer  ganzen 
Reihe  von  echten  Anneliden,  Polychäten  sowohl  wie  Oligochäten,  der 
Fall,  und  zwar  ist  die  Art  und  Weise,  wie  sich  die  ungeschlechtliche 
Vermehrung  vollzieht,  bei  den  einzelnen  Formen  eine  recht  verschieden- 
artige. Scheinbar  am  einfachsten  tritt  sie  uns  bei  denjenigen  Anneliden 
entgegen,  welche  die  Fähigkeit  haben,  in  Stücke  zu  zerfallen,  die  sich 
dann  zu  vollständigen  Thieren  zu  ergänzen  vermögen.  Etwas  compli- 
cirter  liegen  die  Verhältnisse  dann,  wenn  die  Theilungsstellen  durch 
Einschnürungen,  Verdickungen  u.  s.  f.  am  Körper  angedeutet  sind, 
oder  wenn  die  Organe  der  neu  entstehenden  Individuen  vor  dem  Voll- 
zug der  Theilung  nicht  nur  angelegt,  sondern  unter  Umständen  schon 
recht  weit  ausgebildet  sind.  Hierzu  kommt  dann  die  weitere  Com- 
plication,  dass  die  neu  entstandenen  Individuen  von  den  Ausgangs- 
formen verschieden  sein  können  und  dass  diese  sich  nur  auf  unge- 
schlechtlichem Wege,  jene  aber  geschlechtlich  fortpflanzen.  Gewöhn- 
lich handelt  es  sich  um  zwei  oder  mehr  hinter  einander  liegende,  d.  h. 
in  der  Richtung  der  Längsaxe  auf  einander  folgende  Individuen,  aber 
bei  einigen  Anneliden  können  am  Hinterende  ganze  Gruppen  bündei- 
förmig neben  einander  liegender  Individuen  erzeugt  werden,  oder  es 
kommt  gar  zu  einer  stockartigen  Verzweigung  des  Körpers.  Am 
besten  werden  die  Erscheinungen  in  der  Reihenfolge  besprochen,  welche 
der  hier  gegebenen  kurzen  Characteristik  entspricht,  ohne  dass  darin 
(ebensowenig  wie  vorher  bei  den  Plathelminthen  oder  bei  den  Cnidariern) 
der  Ausdruck  des  allmählichen  Zustandekommens  dieser  Vorgänge  ge- 
sehen werden  könnte.  Jedenfalls  handelt  es  sich  dabei  um  systematisch 
zu  verschiedenartige  Formen,  als  dass  die  betreffenden  Erscheinungen 
selbst  innerhalb  der  Abtheilung  der  Anneliden  direct  auf  einander  be- 
zogen und  von  einander  abgeleitet  werden  könnten. 

A.  Theilung  mit  nachfolgender  Regeneration  (Architomie). 

Die  Gliederung  des  Körpers  in  einzelne  eine  gewisse  Selbständig- 
keit zeigende  Abschnitte  erleichtert  bei  den  Anneliden  anscheinend  das 
gewöhnlich  auf  äussere  Reize  hin  erfolgende  spontane  Abwerfen  be- 
stimmter Körpertheile  und  ermöglicht  die  Wiederherstellung  der  ver- 
lorenen Partien.  Autotomie  wird  sowohl  bei  den  Polychäten,  wie  bei 
den  Oligochäten  beobachtet  und  kann  bei  weitgehendem  Regenerations- 
vermögen zu  einer  vollständigen  Ergänzung  der  Theilstücke  führen, 
also  die  Erzeugung  mehrerer  neuen  Individuen  zur  Folge  haben.  Zu- 
meist ist  es  freilich  nur  der  Haupttheil  des  Körpers,  welcher  sich 
durch  Neubildung  der  abgeworfenen  Partien  wieder  vervollständigt, 
während  die  zur  Ergänzung  zweier  oder  mehrerer  Theilstücke  führende 
Autotomie  eine  nur  wenigen  Anneliden  eigenthümliche  Erscheinung 
sein  dürfte.  Zu  ihnen  gehört  vor  allen  Dingen  Lumbriculus,  bei 
dem  sie  auch  am  eingehendsten  studirt  wurde  (Bonnet  ,  Bülow, 
F.  V.  Wagner,  Morgulis,  C.  Müller  u.  A.). 

Lumbriculus  besitzt  ein  ganz  ungemein  weitgehendes  Regene- 
rationsvermögen und  (künstlich  gewonnene)  Theilstücke  aus  der  mittleren 
Körpergegend,   die   nur   aus   ganz   wenigen  Segmenten  bestehen,  sind 


IX.  Capitel.     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung.  ßOl 

nichtsdestoweniger  befähigt,  Kopf  und  Schwanz  neu  zu  bilden,  wie 
auch  Theilstücke,  die  einen  sehr  beträchtlichen  Theil  des  vorderen  oder 
hinteren  Körperendes  verloren  haben,  zu  einem  vollständigen  Wurm 
auszuwachsen  vermögen  (Morgulis,  1907,  C.  Müller,  1908).  Wenn 
auch  nach  den  von  Wagner  gemachten  und  von  Mrazek,  sowie  von 
den  eben  genannten  Autoren  bestätigten  Beobachtungen  die  Reactions- 
fähigkeit  des  Lumbriculus  keine  so  grosse  ist,  wie  die  früheren  Be- 
obachter annahmen,  und  der  Zerfall  in  Theilstücke  daraufhin  offenbar 
nicht  so  leicht  eintritt,  so  bleibt  doch  die  Thatsache  der  gelegent- 
lichen Zerlegung  des  Wurmes  in  Theilstücke,  die  sich  zu  vollständigen 
Würmern  regeneriren,  bestehen.  Abgesehen  davon,  dass  der  Zerfall 
in  Theilstücke  und  deren  Auswachsen  zu  vollständigen  Individuen 
direct  beobachtet  werden  konnte,  ergiebt  sich  das  Vorhandensein  einer 
solchen  Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  bei  Lumbri- 
culus aus  seinem  massenhaften  Vorkommen  an  gewissen  OertHch- 
keiten,  an  denen  sich  geschlechtsreife  Würmer  niemals  oder  doch  nur 
ganz  selten  und  dann  nur  in  wenigen  Exemplaren  auffinden  Hessen. 
Geschlechtsreife  Lumbrikeln  sind  überhaupt  nur  verhältnissmässig  selten 
beobachtet  worden,  während  der  Wurm  im  üebrigen  sehr  verbreitet 
ist.  Man  hat  daher  mit  Recht  angenommen,  dass  Lumbriculus 
durch  eine  Reihe  von  Generationen  sich  auf  ungeschlechtlichem  Wege 
fortpflanzt,  um  dann  erst  wieder  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung 
überzugehen  (v.  Wagner,  1900,  Mrazek,  1906). 

Um  geschlechtslose  Generationen,  die  in  ähnlicher  Weise  mit  einer 
Geschlechtsgeneration  abwechseln  dürften,  handelt  es  sich  auch  bei  dem  • 
eigenthümlichen,  sowohl  zu  den  Oligochäten,  wie  zu  den  Polychäten 
oder  Archiannelliden  in  Beziehung  gebrachten  Ctenodrilus.  Bei  ihm 
und  ganz  besonders  bei  dem  von  M.  Zeppelin  beschriebenen  C.  m ono- 
styl os  geht  das  Theilungs-  und  Regenerationsvermögen  noch  viel  weiter 
als  bei  Lumbriculus.  Der  Wurm  kann  ohne  irgendwie  erhebliche 
Vorbereitung  in  Folge  einer  immer  tiefer  werdenden  Einschnürung  in 
ein  vorderes  und  hinteres  Theilstück  zerfallen  (Fig.  429  B),  und  ähnlich 
wie  bei  Lumbriculus  kann  dann  das  Vorderstück  ein  neues  Schwanz- 
ende, das  Hinterstück  ein  neues  Kopfende  erhalten.  Ausserdem  aber 
können  sich  von  dem  in  Theilung  befindlichen  Wurm  Stücke  ablösen, 
die  aus  mehreren  (5  bis  6  oder  weniger)  Segmenten  bestehen  und 
dann  also  sowohl  das  Vorderende  wie  das  Hinterende  neu  bilden 
müssen,  um  einen  ganzen  Wurm  zu  liefern.  Hierzu  sind  auch  Theil- 
stücke in  der  Lage,  die  aus  zwei,  ja  sogar  nur  aus  einem  Körper- 
ring bestehen  (Fig.  429  B—G).  Die  Theilung  vorbereitende  Vorgänge 
sind  hierbei  kaum  oder  nur  in  sehr  geringem  Masse  vorhanden,  und 
erst  nach  ihrem  Vollzug  findet  eine  beträchtliche  Neubildung  von  Zell- 
material, dessen  Differenzirung  zur  Ausbildung  der  Organe  und  neu 
anzulegenden  Segmente,  sowie  offenbar  eine  Umarbeitung  der  alten 
Theile  statt  (Fig.  429  Ö—G).  Hierzu  ist  eine  gewisse  Zeit  erforder- 
lich, während  deren  die  Theilstücke  nur  verhältnissmässig  geringe 
Lebensäusserungen  zeigen.  Wenn  es  sich  auch  um  keine  wirkliche 
Ruheperiode  handelt,  denn  die  Theilstücke  führen  Kriechbewegungen 
aus,  so  sind  sie  doch  bis  zur  Ausbildung  der  neuen  Segmente  am 
Vorder-  und  Hinterende  zur  Nahrungsaufnahme  unfähig.  Hier  liegt 
der  Unterschied  zwischen  der  zwar  als  ursprünglicher  erscheinenden 
Architomie  und  der  jedenfalls  weit  rascher  zum  Ziel,  d.  h.  zur  Erzeugung 
lebensfähiger  Individuen  führenden  Paratomie  recht  klar  zu  Tage.    Die 
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letztere,  welche  einen  höheren  Grad  dieser  Einrichtung  darstellt  und 
gewiss  erst  sj^äter  erworben  wurde,  spielt  denn  auch  bei  den  Anne- 
liden eine  wichtigere  Rolle. 

Ctenodrilus  wurde  zumeist  nur  im  Zustande  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  beobachtet;  es  ist  anzunehmen,  dass  auch  bei 
ihm  eine  Reihe  von  ungeschlechtlichen  Generationen  auf  einander 
folgt  und  sodann  die  Geschlechtsgeneration  auftritt,  was  freilich 
unter  Umständen  erst  nach  recht  langer  Zeit  zu  geschehen  scheint, 
so  viel  man  wenigstens  aus  den  Beobachtungen  an  C.  monostylos 
entnehmen   kann.     Für  C.   serratus   (C.   pardalis   Clap.)   konnte 


Flg.  429.  Ä  Ctenodrilus  serratus  (C.  pardalis)  in  Theilung,  die  dunklen 
Querbänder  bezeichnen  die  „Knospungszouen".  (Nach  J.  V.  Kennel,  1882.)  B — G 
Ctenodrilus  monostylos.  B  Wurm  in  Theilung,  C  zwei  mittlere  Segmente  ab- 
schnürend, D  abgeschnürter  einzelner  Körperring,  E  abgeschnürtes,  aus  zwei  Eingen  be- 
stehendes Stück,  F  und  G  Regeneration  eines  solchen  durch  Bildung  neuer  Segmente 
am  Vorder-  und  Hinterende,  Neubildung  des  Kopf-  und  Schwänzendes.  (Nach  .Graf 
M.  V.  Zeppelin,  1883.) 


von  MoNTiCELLi  (1906)  festgestellt  werden,  dass  die  Geschlechtsgene- 
ration durch  einzelne  morphologischen  Eigenthiimlichkeiten  ausgezeichnet 
ist,  Sie  ist  (protandrisch)  hermaphroditisch  und  erzeugt  in  ihrer  Leibes- 
höhle die  Jungen,  welche  nach  aussen  gelangen,  um  hier  zu  den  agamen 
Individuen  zu  werden,  die  sich  durch  Theilung  fortpflanzen. 

Es  ist  von  besonderem  Interesse  und  erinnert  an  die  vorher 
(p.  584)  von  den  Turbellarien  beschriebenen  V^erhältnisse,  dass  sich 
bei  anderen  Arten  der  Gattung  Ctenodrilus  (C.  serratus  bezw. 
C.  pardalis,  sowie  bei  C.  parvulus)  der  Theilungsact  unter  einer 


^ 
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etwas  abweichenden  Form  vollzieht,  indem  er  an  dem  in  Theilung  be- 
findlichen Individuum  vorbereitet  wird  (v.  Kennel,  Scharff).  Dies 
führt  dann  bereits  zu  den  bei  anderen  Anneliden  obwaltenden  Ver- 
hältnissen hinüber. 


B.  Theilung  mit  vorhergehender  Regeneration  (Paratomie). 

Aehnlich  wie  bei  C.  monostylos  ist  auch  bei  C.  serratus 
und  C.  parvulus  das  Theilungsvermögen  insofern  ein  sehr  weit- 
gehendes, als  es  sich  bis  auf  die  einzelnen  Körperringe  erstreckt  und 
diese  nach  ihrer  Ablösung  vom  übrigen  Körper  in  der  Lage  sind, 
einen  neuen  Wurm  zu  liefern ;  aber  ein  so  einfaches  Zerschnüren  des 
Wurms,  wie  wir  es  von  C.  monostylos  kennen  lernten,  findet  hier 
nicht  statt.  Vielmehr  treten  am  Vorderende  der  Körperringe,  und 
zwar  vom  4.  Segment  an  sich  regelmässig  wiederholend,  Zellwuche- 
rungen auf  (Fig.  429  Ä),  welche  zu  Verdickungen  und  Umgestaltungen 
führen,  entsprechend  der  bald  daraus  hervorgehenden  Neubildung  des 
Vorderendes.  Diese,  wie  auch  diejenige  des  Hinterendes,  geben  sich 
an  den  noch  mit  einander  verbundenen  Zoiden  durch  das  Abheben 
des  Kopflappens  sowie  durch  die  beginnende  und  weiter  gehende  Ent- 
wicklung der  Organe  (Gehirn,  Leibeshöhle,  Vorderdarm,  Enddarm 
u.  s.  w.)  zu  erkennen,  die  dann  freilich  erst  nach  der  Loslösung  zu 
Ende  geführt  wird.  Die  vordersten  Zoide  sind  am  weitesten  entwickelt 
und  der  Ausbildungszustaud  nimmt  nach  hinten  hin  ab  (Fig.  429  J») ; 
dementsprechend  erfolgt  auch  der  Zerfall  des  Stammindividuums  in 
die  einzelnen  Theilstücke  (v.  Kennel,  Scharff,  Monticelli). 

Hier  geht  aus  dem  einen  Individuum  in  rascher  Aufeinander- 
folge eine  grössere  Zahl  von  Thieren  hervor,  doch  kann  bei  anderen 
Anneliden  in  ähnlicher  Weise,  wie  es  bei  den  Turbellarien  geschieht, 
eine  Zertheilung  in  nur  zwei  Individuen  stattfinden.  Dies  ist  z.  B.  bei 
der  von  Huxley  und  Claparede  beobachteten  Protula  (Salma- 
cina)  Dysteri,  einer  Serpulide,  der  Fall,  bei  welcher  am  16.  und 
17.  Körperring  eine  Regenerationszone  und  am  17.  Segment  der  neue 
Kopflappen  entsteht.  Nach  ihrer  Trennung  werden  beide  Individuen 
geschlechtsreif.  Eine  Theilung  in  zwei  ungefähr  gleich  lange  Individuen 
erfolgt  unter  gewissen  Umständen  auch  bei  den  Naiden  (Nais 
proboscida,  nach  Semper),  gewöhnlich  aber  sind  bei  diesen  Oligo- 
chäten,  wie  auch  bei  den  Polychäten  die  Theilungsvorgänge  compli- 
cirterer  Natur  und  es  kommt  zur  Bildung  längerer  und  oft  recht 
individuenreicher  Ketten,  so  dass  auch  in  dieser  Beziehung  wieder  die 
Analogien  mit  den  Turbellarien  vorliegen. 

Die  bei  den  limicolen  Oligochäten  (Chaetogaster,  Nais, 
Dero,  Aeolosoma)  von  älteren  und  neueren  Autoren  eingehend 
studirten  Theilungsvorgänge  zeigen  bei  den  einzelnen  Formen  gewisse 
Verschiedenheiten  besonders  in  der  Aufeinanderfolge  der  Theilungen 
(Leuckart,  Perrier,  Semper,  Vejdovsky,  v.  Bock,  Galloway, 
Wetzel,  Stolc  u.  A.).  Der  Ausgangspunkt  pflegt  eine  Zweitheilung 
zu  sein,  ganz  abgesehen  davon,  ob  die  Regenerationszone  ungefähr 
in  der  Körpermitte  oder,  wie  es  wohl  gewöhnlich  der  Fall  ist,  in  einer 
weiter  nach  hinten  gelegenen  Körperregion  auftritt;  im  letzteren  Fall 
erreicht  das  hintere  Individuum  erst  in  Folge  einer  Neubildung  von 
Segmenten  den  Umfang  des  vorderen. 
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An  den  zunächst  noch  mit  einander  verbunden  bleibenden  In- 
dividuen können  sich  auch  die  weiteren  Theilungen  in  verschiedener 
Weise  vollziehen: 

1)  können  sich  in  ähnlicher  Weise,  wie  es  vorher  (p.  587)  für  die 
Rhabdocölen  beschrieben  wurde,  die  Zoide  von  neuem  theilen  (Fig.  430 
Ä  u.  B),  worauf  sich  derselbe  Vorgang  abermals  wiederholt  (Chaeto- 
gaster,   Dero,   Aeolosoma).     Diese  Art   der  Theilung  führt  zur 
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Fig.  430. 


Fig.  431. 


Fig-,  430.  Tlieilung  von  Dero  vaga  in  schematischer  Darstellung.  (Nach  Gallo- 
WAY,  1899.) 

I  u.  II  erste  und  zweite  Theilungs-(Regenerations-)Zone. 

Fig-.  431.     Chaetogaster  diaphauus,  Theilung  in  8  Individuen. 

A  z^ — z^  stellt  die  durch  Beobachtung  gewonnene  zeitliche  Aufeinanderfolge  der 
E,egenerationszonen  dar. 

-ß  I — III  Schema  der  Regenerationszonen,  welches  im  Vergleich  zu  A  deren  ver- 
spätetes (///,,  fehlt  in  A)  oder  vorzeitiges  Auftreten  («g  u.  z^  in  B)  erkennen  lässt.  a  After, 
d  Darm,  m  Mundöffnung. 


Bildung  von  Ketten,  deren  Individuenzahl  verschieden  gross  ist  und 
bei  Chaetogaster  bis  zu  16  steigt  (Fig.  431  Ä).  Dadurch,  dass 
die  Regenerationszone  weit  nach  hinten  rückt  und  im  hinteren  Körper- 
drittel liegen  kann  (Fig.  431),  verwischt  sich  die  Klarheit  des  Bildes. 
Auch  scheint  das  Auftreten  der  Regenerationszonen,  sowie  das  Fort- 
schreiten ihrer  Ausbildung  an  den  einzelnen  Individuen  einer  solchen 
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Kette  kein  so  ganz  regelmässiges  zu  sein,  sondern  gewisse  zeitliche 
Verschiebungen  zu  erleiden.  Ein  durch  häufige  Beobachtung  ge- 
wonnenes Bild  (Fig.  431  Ä)  lässt  dies  in  der  Gegenüberstellung  mit 
dem  Schema  (Fig.  431  B,  und  Fig.  432  Ä)  leicht  erkennen. 

2)  Die  Theilung  wiederholt  sich  stets  an  dem  vordersten  Zoid, 
so  dass  dieses  als  Stammthier  einer  Reihe  von  Individuen  erscheint, 
die  an  Grösse  nach  hinten  hin  zunehmen  (Fig.  432  B).  Diese  „seriale 
Theilung"  (Hatschek)  führt  bei  Nais  prob  o seid  ea  zur  Bildung  von 
Ketten,  die  etwa  bis  8  Individuen  enthalten  können,  während  die  auf 
entsprechende  Weise  entstandenen  Ketten  mancher  Syllideen  ungleich 
länger  und  individuenreicher  werden  (Fig.  440,  p.  615). 


Fig'.  432.  Theilungsschema  bei  Anneliden. 
A  an  jedem  Zoid  sich  wiederholende  Theilung 
{Chaetogaster),  B  seriale  Theilung  (Nais 
proboscidea,  Autolytus,  Myrianida),  C 
biseriale  Theilung  (Nais  bar  b  ata).  (Nach  Sem- 
PER,  1876  —  77.)  I—III  aufeinander  folgende 
Theilungsebenen,  a — g,  a' — e'  die  Reihenfolge  der 
Individuen. 
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Man  bat  diese  Art  der  Theilung  mit 
Recht  der  Strobilation  verglichen ,  wie 
sie  in  ausgeprägtem  Masse  den  Scypho- 
medusen  zukommt  (p.  499  ff.)  und  (unter 
Zugrundelegung  gewisser  Anschauungen 
vgl.  p.  592  ff.)  in  der  Bandwurmkette  ge- 
funden wurde.  Die  Uebereinstimmung  lässt 
sich  nicht  verkennen,  aber  den  Vorgang 
als  Knospung  zu  bezeichnen,  wie  es 
häufig  geschieht,  liegt  kein  Grund  vor 
und    dies    um    so    weniger,    als    man   auch 

die  Strobilation  der  Scyphomedusen  besser  als  Theilung  ansieht.  Zwar 
werden  die  Individuen  in  Folge  der  rasch  aufeinander  folgenden  Thei- 
lungen  sehr  klein  und  erscheinen  fast,  ähnlich  wie  bei  der  Knospung, 
als  Neubildungen,  die  aus  einem  noch  nicht  differenzirten  Material  hervor- 
gingen (Fig.  431),  jedoch  werden  in  Wirklichkeit  immerhin  verhältnissmässig 
umfangreiche  Partien  des  Stammthiers,  zumeist  ganze  Segmeute,  zum  Auf- 
bau des  neu  sich  bildenden  Individuums  verwendet.  Uebrigens  wird  ohne 
weiteres  zugegeben  werden  können,  dass  bei  einer  noch  rascheren  Hervor- 
bringung zahlreicher  neuer  Zoide  diese  schliesslich  aus  nicht  differen- 
zirtem  Material  am  Hinterende  des  Stammthiers  entstehen.  Dies  geschieht 
in  sehr  ausgesprochenem  Masse  bei  der  sog.  ,,Stolonisation"  oder 
„Schizogamie"  der  Syllideen.  Wie  bei  diesen,  handelt  es  sich  auch  hier 
um  eine  Modification  des  Theilungsvorgangs,  und  schliesslich  könnte  man 
von  einem  Uebergang  der  Theilung  zur  Knospung  sprechen,  was  in  noch 
höherem  Masse  für  die  nicht  hinter,  sondern  neben  einander  entstehenden 
Zoide  einiger  Syllideen  gilt  (p.  617  ff.).  Es  liegen  also  hier  ähnliche 
Verhältnisse  vor,  wie  wir  sie  bereits  in  anderen  Abtheilungen  des  Thier- 
reichs  antrafen,  in  denen  sich  Theilungs-  und  Knospungsvorgänge  ebenfalls 
auf  das  engste  berührten  (p.  506,  508,  512  u.  589). 

3)  Die  seriale  Theilung  kann  sich  wie  an  dem  vorderen,  so  auch 
an    dem    hinteren    Individuum    des    ersten    Theilungsakts    vollziehen 
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(Fig.  432  C),  auf  welche  Weise 
Stande  kommen  (Semper). 


die  Ketten  von   Nais   barbata  zu 


Die  Regenerationszonen  sind  der  Ausdruck  der  Gewebs- 
wucherungen, die  sich  bei  Vorbereitung,  Anlage  und  Weiterbildung 
der  neu  auftretenden  Organe  an  den  in  Theilung  befindlichen  In- 
dividuen nöthig  machen.  Semper  unterschied  an  jeder  Regenerations- 
zone eine  Rumpf-  und  Kopfzone,  aus  welcher  letzteren  die  vorderen 
Partien  des  hinteren  Zoids  entstehen,  während  aus  der  ersteren  die 
Schwanzpartie  des  vorderen  Zoids  gebildet  wird  (Fig.  433  A—C^ 
Fig.  438  B,  Fig.  429  u.  430^).  An  der  Grenze  zwischen  beiden  erfolgt 
später    die   Durchtrennung.     Ihre   Entstehung   und  Zusammensetzung 

ist  bei  den  einzelnen  Formen  ver- 
schieden und  richtet  sich  nach  den 
zu   liefernden    Körperpartien    (Fig, 
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429- 


433).    Einen  erheblichen  An- 


Fig-.  433.  Theiluugeii  von  N  a  i  s  (S  t  y  1  a  r  i  a) 
proboscidea  in  verschiedenen  Ansbildungs- 
stufeu  der  Regeuerationszone ;  A  zeigt  deren 
Scheidung  in  eine  vordere  und  hintere  (Rumpf- 
und Kopfzone,  die  durch  die  Theilungsebene 
(J  u.  //)  getrennt  sind ;  in  £  u.  ü  ältere 
Stadien ,  welche  ebenfalls  die  Rumpf-  und 
Kopfzone,  sowie  die  Anlage  und  die  fort- 
schreitende Ausbildung  des  „Rüssels"  zeigen. 
(Nach  Leuckaet,  1851.) 


theil  dürfte,  ähnlich  wie  bei  den  regenerativen  Vorgängen  zur  Wieder- 
herstellung verloren  gegangener  Körperpartien,  das  Körperepithel 
(Ectoderm)  haben.  Von  ihm  geht  die  Lieferung  des  Gehirns  und 
Bauchmarks  aus,  soweit  dieses  nicht  durch  Zellvermehrung  der  vor- 
handenen Theile  gebildet  werden  kann,  doch  werden  nach  den  auf 
experimentellem  Wege  gewonnenen  Erfahrungen  gewiss  auch  noch 
andere,  sonst  als  „mesodermal"  angesprochene  Bestandtheile  der 
inneren  Organisation  durch  Wucherung  des  Ectoderms  hervorgebracht. 
Bemerkenswerth  ist  die  Entstehungsweise  der  neu  zu  bildenden 
Darmpartien.  Dabei  handelt  es  sich  vor  allen  Dingen  um  die 
Neubildung  des  Vorder-  und  Enddarms,  welche  in  der  Ontogenie 
in  Form  von  Ectodermeinstülpungen  entstehen,  hier  aber  im  Wesent- 
lichen vom  Mitteldarm  aus  gebildet  werden,  indem  dieser  Aus- 
sackungen treibt,  die  sich  entweder  direct  mit  dem  (ectodermalen) 
Körperepithel  oder  mit  ganz  unerheblichen,   von  diesem  ausgehenden 


Einsenkungen  verbinden.  Vorder-  und  Enddarm  sind  somit  im 
Gegensatz  zu  ihrer  Embryonalentwicklung  entodermalen  Ursprungs 
(v.  Bock,  Galloway,  Wetzel,  Della  Fior).  Ein  ähnliches  Ver- 
halten wurde  schon  früher  (p.  587)  für  die  Turbellarien  festgestellt, 
und  mit  Recht  hat  man  diesem  Unterschied  im  Verlauf  der  Ent- 
wicklungsvorgänge bei  der  Regeneration  und  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung auf  der  einen  Seite  und  denjenigen  bei  der  Ontogenie 
auf  der  anderen  Seite  eine  grössere  Bedeutung  beigelegt  (F.  von 
Wagner,  1905). 
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C.  Ungeschlechtliche  Fortpflanzung  und  Geschlechtsthiere. 

Entstehung  morphologisch  und  generativ  gleichartiger  Individuen 

durch  Theilung  (Schizogonie). 

Bei  den  auf  ungeschlechtlichem  Wege  sich  vermehrenden  Anne- 
liden vollzieht  sich  diese  Fortpflanzung'(ähnlich  wie  bei  den  Turbellarien) 
auf  früher  Ausbildungsstufe,  welche  von  derjenigen  geschlechtsreifer 
Thiere  oft  noch  recht  weit  entfernt  ist.  Nach  vollzogener  Theilung 
können  die  vervollständigten  Individuen  die  Geschlechtsreife  erlangen, 
wie  dies  z.  B.  bei  dem  früher  (p.  603)  erwähnten  tubicolen  Anneliden 
(Protula)  der  Fall  ist  und  auch  bei  anderen  sedentären  Chätopoden 
(Sabella,  Salmacina  und  Filograna)  vorkommt  (Claparede, 
Malaquin).  Ein  derartiges  Verhalten  der  Anneliden  hat  man  als 
Schizogonie  bezeichnet  (Malaquin).  Wenn  die  Zahl  der  durch 
Theilung  aus  einander  hervorgehenden  Individuen  grösser  wird  und 
die  Theilungen  rascher  auf  einander  folgen,  so  bleibt  der  Ausbildungs- 
zustand der  auf  diese  Weise  entstandeneu  Thiere  noch  weiter  zurück; 
sie  müssen  dann  noch  wachsen,  neue  Segmente  hervorbringen  und 
die  vorhandenen  in  ihrer  äusseren  und  inneren  Ausstattung  vervoll- 
ständigen, bis  sie  die  Organisation  geschlechtsreifer  Thiere  erlangen. 
Im  Ganzen  aber  stimmen  diese  mit  den  durch  Theilung  sich  fort- 
pflanzenden Individuen  hinsichtlich  ihrer  morphologischen  Charaktere 
überein  und  es  scheint,  dass  bei  solchen  Formen,  wie  z.  B.  bei  den 
limicolen  Oligochäten ,  die  Möglichkeit  des  Uebergangs  in  den  ge- 
schlechtsreifen  Zustand  bei  allen  diesen  Individuen  gegeben  ist  (Schizo- 
gonie). Dies  hindert  nicht,  dass  unter  gewissen  Lebensverhältnissen, 
vielleicht  von  der  Jahreszeit  oder  sonstigen  Umständen  abhängend, 
die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  ganz  bedeutend  überwiegt  und 
nur  verhältnissniässig  selten  geschlechtsreife  Würmer  angetroff'en 
werden.  Wie  dies  schon  vorher  von  Lumbriculus  erwähnt 
wurde,  sind  ähnliche  Wahrnehmungen  auch  bei  Chaetogaster  und 
anderen  Limicolen  zu  macheu.  Hier  handelt  es  sich  also  um  eine 
recht  beträchtliche  Anzahl  nur  durch  Theilung  entstandener  Gene- 
rationen, auf  die  dann  schliesslich  eine  Geschlechtsgeneration  folgt. 
Die  Individuen  sind  also  bereits  generativ  verschiedenartig  und  es 
kann  nicht  fehlen,  dass  auch  morphologische  Differenzen  hinzukommen, 
wie  dies  zum  Theil  bei  den  vorher  genannten  Polychäten  der  Fall 
ist  und  auch  schon  früher  von  dem  sich  im  Ganzen  bezüglich  seiner 
ungeschlechtlichen  Vermehrung  sehr  einfach  verhaltenden  Cteno- 
drilus  zu  erwähnen  war. 

Ausbildung  von  Geschlechtsthieren  mit  besonderen  morphologischen 

Charakteren  (Epitokie,  Epigamie). 

Manche  Polychäten  machen  noch  in  späteren  Phasen  ihres  Lebens, 
nämlich  dann,  wenn  sie  in  den  Zustand  der  Geschlechtsreife  gelangen, 
eine  beträchtliche  Metamorphose  durch;  diese  gibt  sich  häufig  stärker 
ausgeprägt  an  einem  Theil  des  Körpers,  und  zwar  ganz  besonders 
an  seinen  hinteren  Partien  zu  erkennen,  wobei  aber  auch  der  übrige 
Körper  gewissen  Modificationen  zu  unterliegen  pflegt.  Am  bekanntesten 
ist  diese  Erscheinung  seit  Ehlers'  Untersuchungen  („Borstenwürmer'' 
1864—68,  p.  453)  von  der  Gattung  N  ereis,  deren  modificirte  Formen 
man   als  Heteronereis   zu   bezeichnen   pflegt,   doch   wird  sie  auch 
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bei  anderen  Polj^cliäten  (Phyllodociden,  Hesioniden,  Syl- 
liden,  Eun leiden,  Lycoriden,  Glyceriden  und  Cirratu- 
liden)  gefunden.  Durch  Modification,  vor  Allem  ihres  Bewegungs- 
apparates, d.  h.  also  der  Parapodien  und  Borsten,  werden  die  ,,atoken" 
Jugendformen  zu  den  „epitoken"  Geschlechtsthieren.  Die  Art  und 
"Weise  dieser  Veränderungen  („Epitokie"  von  f]HLERS,  „Epi- 
gamie"  von  Claparede),  sowie  die  Körperregion,  an  der  sie  sich 
vollziehen,  wird  durch  die  Lebensverhältnisse  der  betreffenden  Arten 
bestimmt;  mit  Vorliebe  ist  es  aber  eine  Reihe  hinterer  Körperringe, 
die  durch  bessere  Ausbildung  der  Ruder  eine  grössere  Beweglichkeit 
erlangt.    Die  Epitokie  kann  recht  verschiedene  Formen  annehmen  und 


Fig.  434. 


Fig.  435. 

Fig.  434.  D  0  d  e  e  a  c  e  r  i  a  c  o  n  c  h  a  r  u  m ,  die 
epitoke  „sedentäre"  Form  C,  deren  breiteres  und 
mit  kürzeren  Borsten  versehenes  Hinterende  sich 
vor  dem  übrigen,  mit  langen  Borstenbündeln  aus- 
gestatteten Rumpf  auszeichnet.  (Nach  Caullery 
und  Mesnil,   1898.) 

Fig.  435.  Eunice  viridis,  Palolowurm  der 
Samoa-  und  Fidji-Inseln  in  natürl.  Grösse.  Der 
vordere  breite  atoke,  der  hintei'e  sehmale  epitoke 
Theil;  letzterer  ist  der  schwärmende  „Palolo".  (Nach 
WOODWOKTH,    1907.) 


nicht  immer  führt  sie  zur  Ausbildung  besonders  beweglicher,  sondern 
unter  Umständen  auch  etwas  schwerfälligerer  Formen,  ja  es  können  durch 
diese  Einrichtung  innerhalb  der  Grenzen  ein  und  derselben  Art  recht 
verschiedenartig  gestaltete  Geschlechtsthiere  zur  Ausbildung  kommen. 
So  unterscheiden  Caullery  und  Mesnil  bei  einer  Cirratulide, 
Dodecaceria  concharum,  eine  Form  {Ä),  die  auch  im  geschlechts- 
reifen  Zustand  denselben  Habitus  beibehält,  sowie  eine  zweite  Form 
{B),  deren  Männchen  und  Weibchen  leicht  beweglich  sind,  während 
die  Geschlechtsthiere  der  dritten  Form  (C)  sehr  schwerfällig  bleiben. 
Bei  diesen  wie  auch  bei  manchen  anderen  Formen  wird  also  der  ganze 
Körper  durch  die  epitoken  Umwandlungen  betroffen.  Auf  die  recht 
complicirten,   auch  in  der  neueren 
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der  Epitokie  kann  nicht  näher  eingegangen  werden  (vgl.  ausser 
Ehlers  die  Arbeiten  von  Mc  Intosh,  Malaquin,  Caullery  und 
Mesnil,  Fage,  Treadwell)  ;  hier  interessirt  vor  Allem  die  eigen- 
artige Modification  der  hinteren  Körperpartie,  welche  auch  an  der 
-oben  erwähnten  Dodecaceria  im  geschlechtsreifen  Zustand  deutlich 
hervortritt  (Fig.  434).  Auf  dieses  Verhalten  ist  deshalb  besonderes 
Gewicht  zu  legen,  weil  manche  der  epitoken  Formen,  wie  auch  andere 
Polychäten,  in  der  Lage  sind,  Theile  ihrer  hinteren  Körperpartie  ab- 
zustossen,  ähnlich  wie  sich  von  der  Bandwurmkette  einzelne  Proglot- 
tiden  oder  Gliederstrecken  ablösen  (vgl.  oben  p.  591  ff.). 

Das  Abstossen  ganzer  Körperpartien  findet  sich  bei  ver- 
schiedenen, im  System  weit  von  einander  getrennten  Anneliden,  so  nach 
Eisig  bei  Capitelliden  (Clist omastus),  bei  denen  nach  und 
nach  verschieden  lange  hintere  Körperstrecken  abgeschnürt  werden, 
um  einige  Zeit  frei  zu  leben  und  die  Geschlechtsproducte  ins  Wasser 
zu  entlassen.  Das  bekannteste  Beispiel  hierfür  ist  der  wegen  seiner 
höchst  eigenartigen  biologischen  Verhältnisse  immer  wieder  unter- 
suchte Palolowurm  der  Südseeinseln  (Eunice  viridis),  dessen  Epi- 
tokie sich  in  einer  ganz  besonderen  und  sehr  auffallenden  Weise 
äussert,  indem  ein  sehr  beträchtlicher  Theil  des  Körpers  gegenüber 
dem  Vorderkörper  in  Gestalt,  Umfang  und  Bewehrung  der  Segmente 
wesentlich  modificirt  erscheint  (Fig.  435).  Diese  epitoken,  250 — 430 
Segmente  zählenden  Körperstrecken  sind  es,  welche  sich  von  der 
breiten  vorderen  (atoken)  Partie  des  in  Kanälen  von  Corallenblöcken 
lebenden  Wurmes  ablösen.  Dies  geschieht  bekanntlich  periodisch,  von 
äusseren  Umständen  abhängend  und  hat  das  Auftreten  der  unge- 
heueren, aus  männlichen  und  weiblichen  Wurmstrecken  bestehenden 
Palolo-Schwärme  zur  Folge  (Friedlä.nder,  Krämer.  Woodworth. 
Ehlers,  McIntosh,  Brunelli-Schöner  u.  A.).  Dem  besonders 
von  den  Samoa-  und  Fidji-,  aber  auch  von  anderen  Südseeinseln  be- 
kannten ..Palolo"  schliessen  sich  andere  an.  so  eine  zweite  Eunicide 
(Eunice  dubia  Woodworth).  die  mit  E.  viridis  zusammen  vor- 
kommt, und  der  sogenannte  atlantische  Palolo  (früher  fälschlich  als 
Staurocephalus  bezeichnet),  ebenfalls  eine  Eunicide  (E.  fucata 
Ehlers),  die  sich  beide  hinsichtlich  der  Umgestaltung  und  Loslösung 
ihrer  hinteren  Körpertheile  ähnlich  wie  E.  viridis  verhalten  (Ehlers, 
A.  G.  Mayer,  Woodworth).  Anders  der  japanische  Palolo  (Cerato- 
cephale  osawai),  ein  zu  den  Lycoriden  gehöriger  Polychät,  bei 
welchem  nicht  die  hintere,  sondern  die  vordere  Körperpartie  den  epi- 
token Zustand  annimmt,  die  Geschlechtsproducte  zur  Ausbildung  bringt 
und  sich  von  der  hinteren  schmäleren  Körperstrecke  abschnürt 
(Fig.  436  A  u.  B).  Diese  bewahrt  den  atoken  Zustand,  in  welchem 
sich  vorher  der  ganze  Wurm  befand,  wie  durch  directe  Beobachtung 
festgestellt  werden  konnte  (Osawa.  Izuka).  Beim  Ablösen  der  eben- 
falls periodisch,  mehrmals  im  Jahr  schwärmenden  Vorderenden  bleiben 
die  atoken  Hintertheile  im  Schlamm,  in  dem  die  Würmer  leben,  zu- 
rück und  gehen  hier  zu  Grunde. 

Es  ist  von  besonderem  Interesse,  dass  die  Epitokie  bei  den  Palolo- 
würmern  nur  einen  bestimmten  Theil  des  Körpers  betrifft  und  hier  eine 
sehr  starke  Veränderung  mit  sich  bringt  (Fig.  435),  während  sie  den 
übrigen  Körper,  der  in  seiner  früheren  Lebensweise  verharrt,  offenbar 
ziemlich  unbeeinflusst  lässt.     Dies  gilt   jedenfalls  vom   samoanischen  und 
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atlantischen  Palolo,  aber  auch  bei  dem  japanischen  Palolo  liegen  die 
Verhältnisse  ähnlich  (Fig.  436),  zumal  auch  bei^ihm  die  Lebensweise  der 
zurückbleibenden  Körpertheile  die  gleiche  bleibt.  Dass  die  Epitokie  im 
einen  Eall  die  vorderen,  im  anderen  die  hinteren  Körperpartien  in  diesem 
weitgehenden  Masse  zu  beeinflussen  in  der  Lage  ist,  sei  ebenfalls  noch 
besonders  hervorgehoben. 

Der  Ablösung  einzelner  Körperstrecken  und  ihrer  damit  im  Zu- 
sammenhang stehenden  Modification,  wie  sie  beim  „Palolo"  ganz  be- 
sonders deutlich  zum  Ausdruck  kommt,  musste  hier  etwas  eingehen- 
der   gedacht    werden,    weil    sie    zu    anderen,    für    uns    wichtigeren 


Fig.  436. 


N 


Fig.  437. 


Fig.  436.  .1  u.  5  Ceratocephale  osawai,  der  japanische  Palolo,  A  in  der 
Ausbildung  der  vorderen  epitoken  Körperpartie,  B  diese  fertig  ausgebildet  und  deutlich 
von  der  hinteren  atoken  Partie  abgesetzt.     (Nach  IzUKA,  1903.) 

Fig.  437.  Haplosyllis  spongicola.  A  die  Jugendform,  B  u.  C  geschlechts- 
reifes Männchen  und  Weibehen  mit  Schwimmknospe.     (Nach  F.  Albekt,  1886—87.) 


Erscheinungen  hinüber  führt.  Dies  gilt  auch  für  das  Verhalteu  der 
Haplosyllis  spongicola,  einer  in  dem  Kanalsystem  der  Schwämme, 
Corallen  etc.  lebenden  Syllidee,  die  in  ihrer  Jugendzeit  nichts  be- 
sonderes zeigt  (Fig.  437  Ä),  aber  dann,  wenn  in  den  beiden  hinteren 
Körperdritteln  die  Geschlechtsproducte  zu  reifen  beginnen,  eine  auf- 
fallende   Differenzirung    ihres    hintersten    Körperabschnittes    erlangt 
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(Fig.  437  B).  Durch  kräftigere  Ausbildung  der  Parapodien  uud  Borsten 
an  den  letzten  20—30  Segmenten  wird  dieser  Abschnitt  zu  einer 
„Schwimmknospe",  die  sich  loslöst  (Fig.  437  C),  um  frei  herum- 
schwimmend den  Geschlechtsproducten  eine  bessere  Verbreitung  zu 
geben  (F.  Albert).  Dieselben  kopflosen  Schwimmknospen,  überhaupt 
ein  völlig  entsprechendes  Verhalten  konnten  Pruvot  und  Malaquin 
für  Syllis  (Haplosyllis)  ha m ata  Clap.  feststellen,  die  mit  jener 
Art  identisch  sein  dürfte. 

In  den  zuletzt  besprochenenen  Fällen,  Palolo  und  Haplosyllis 
sind  es  unvollständige  Theilstücke  des  Körpers,  welche  zwar  nach  der 
Abtrennung  von  diesem  eine  Zeit  lang  selbstständig  zu  lebeu  ver- 
mögen, aber  schliesslich  zu  Grunde  gehen  müssen,  da  ihnen  wichtige 
und  auf  die  Dauer  unentbehrliche  Theile  ihres  Körpers  fehlen.  Die 
sogenannten  Schwimmknospen  von  Haplosyllis  stehen  auf  einer 
höheren  Stufe  und  sind  für  die  Erfüllung  ihrer  Aufgabe  insofern  sehr 
geeignet,  als  sie  bereits  vor  ihrer  Ablösung  eine  besondere  Ausrüstung 
dafür  erhielten  und  geschickt  „pfeilschnell  nach  Art  der  Nereiden  (in 
der  Heterouereisform)  schwimmend  das  Wasser  durcheilen".  Infolge 
ihrer  besseren  Ausbildung  gleichen  sie  schon  mehr  den  vollständigen 
(mit  Kopf  versehenen)  Individuen,  die  sich  bei  anderen  Sylliden  vom 
Mutterthier  ablösen,  ja  es  treten  an  ihrem  Vorderende  bereits  gewisse 
Differenzirungen  auf,  w^elche  an  eine  Kopfbildung  immerhin  erinnern. 

Die  Epitokie  mit  ihrer  Ablösung  von  Körpertheilen,  welche  zur 
Verbreitung  der  Geschlechtsproducte  dienen  und  für  das  dazu  nöthige 
zeitweise  freie  Leben  besonders  ausgerüstet  werden,  führt  hinüber 
zur  Schizogamie  (Malaquin),  bei  welcher  die  am  Hinteren  de  sich 
ablösenden  Theilstücke  in  Folge  der  vorher  eingetretenen ,  weiter 
gehenden  Regeneration  nunmehr  mit  einem  Kopf  versehen,  also  wirk- 
liche Individuen  sind. 

Bei  den  engen  Beziehungen,  welche  sich  hier  zwischen  Epigamie 
(Epitokie)  und  Schizogamie  ergeben,  ist  es  sehr  naheliegend,  die  letztere 
Erscheinung  durch  Differenzirung  einzelner  Körperpartien,  welche  später- 
hin völlige  Selbstständigkeit  gewinnen,  zu  erklären.  In  consequenter 
Verfolgung  dieses  Erklärungsversuches  könnten  die  Theilungserschei- 
nung^n  am  Annelidenkörper  überhaupt  auf  diese  Weise  aufgefasst  werden 
und  das  würde  dann  schliesslich  auch  für  die  (vorher  als  Schizogonie 
bezeichneten)  Vorgänge  zu  gelten  haben,  bei  denen  die  durch  Theilung 
aus  einander  hervorgehenden  Individuen  nicht  nur  in  ihrer  Gestalt, 
sondern  auch  in  der  Fähigkeit,  sich  auf  geschlechtlichem  Wege  fort- 
zupflanzen, übereinstimmen.  Durchaus  unmöglich  erscheint  dies  nicht, 
aber  es  wird  kaum  nachzuweisen  sein,  denn  der  Weg  bis  zu  den  sich 
derartig  verhaltenden  Anneliden,  etwa  den  Limicolen,  ist  ein  weiter,  zu- 
mal bei  diesen  die  Epitokie  gar  nicht  vorkommt.  Eher  Hessen  sich 
schon  die  oben  erwähnten  Verhältnisse  der  Tubicolen  auf  diese  Weise 
deuten. 

Im  Hinblick  auf  die  weit  einfacheren  Theilungsvorgänge,  die  wir 
bereits  kennen  lernten,  ist  die  Annahme  eines  secundären  Zu- 
sammentreffens der  Epigamie  mit  der  Schizogamie  noch 
näher  liegend.  Die  Fähigkeit  der  ungeschlechtlichen  Vermehrung  ist  bei 
den  Anneliden  ziemlich  verbreitet;  dass  sie  sich  auch  bei  denjenigen 
Formen  findet,  die  zur  Epitokie  hinneigen,  würde  nichts  Ungewöhnliches 
sein,  und  so  würde  sich  unter  den  sie  sehr  begünstigenden  Einrichtungen 
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der  Epitokie  die  Theilungsfähigkeit  dieser  Anneliden  gewissermassen  von 
selbst   ergeben. 

Uebrigens  hat  man    auch    den  umgekehrten  Weg  eingeschlagen  und 
die  Epitokie  von  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  hergeleitet.    Durch 
Einleitung,    aber    nicht    völlige    Durchführung    der    Theilung,    würde    die 
Differenzirung  am  Hinterende  epitoker  Anneliden  zu  erklären  sein.    Eine 
derartig    entwickelte     epitoke    Eorm    (Fig.  437)    würde    also    gewisser- 
massen   die   Verbindung    zweier    Individuen    darstellen,    von    denen    das 
hintere   jedoch    nicht    zu    völliger  Ausbildung  gelangt  ist.     Insofern  man 
auch    bei    manchen    anderen    Thieren    zur    Zeit    der    Geschlechtsreife    am 
Körper    oder  an  einzelnen    seiner  Theile    oft   recht  beträchtliche  morpho- 
logische   Aenderungen    auftreten    sieht,    wird    man    dieser    letzteren    Her- 
leitung  der    Epitokie    keinen    hohen    Grad    von    Wahrscheinlichkeit    zu- 
zusprechen vermögen,    sondern   besser  den  vorher  gekennzeichneten   Weg 
einschlagen,    um    die    beiden  Erscheinungen  (Epigamie    und  Schizogamie) 
in  Verbindung  zu  bringen.     Dass    man    zu  letzterem  berechtigt  ist,    geht 
nicht  nur  aus  den  vorher  geschilderten  Verhältnissen  epitoker  Anneliden, 
sondern  auch  aus  dem  Vorkommen    beider  Erscheinungen    innerhalb   der 
Grenzen    ein    und     derselben    Art    hervor,     so    bei    Autolytus    (nach 
Malaquin    und    Mensch).      Auf    letzteres    Verhalten    wird    noch    zurück 
zukommen  sein  (vgl.  p.  616),  im  Uebrigen   muss  hinsichtlich  dieser  Vor- 
gänge und  ihrer  Deutung  auf  die  Arbeiten  der  betreffenden  Autoren  ver- 
wiesen werden  (Ehlers,  Clapakede,  Perrier,  Viguier,  Malaquin,  Eisig, 
Albert,  Mc  Intosh,  Caullery  und  Mesnil,  St.  Joseph,  Pruvot,  Mensch, 
Brunblli-Schöner  u.  A.). 

Entstehung  morphologisch  und  generativ  verschiedenartiger  Individuen 

durch  Theilung  (Schizogamie). 

Wenn  nicht  geschlechtsreife  oder  Jugendformen  sich  auf  unge- 
schlechtlichem Wege  vermehren  und  dies  durch  Generationen  fort- 
gesetzt wird,  so  liegt  es  nahe,  dass  die  schliesslich  auftretende  Ge- 
schlechtsgeneration eine  von  jenen  ungeschlechtlichen  Generationen 
verschiedene  Lebensweise  annimmt  und  damit  auch  abweichende  mor- 
phologische Charactere  erhält.  Dies  tritt  schon  bei  den  in  ihrer  Fort- 
pflanzungsweise der  Schizogonie  noch  sehr  nahe  stehenden  Anneliden 
ein  (p.  607  ff.)  und  kommt  dann  in  Verbindung  mit  den  Erscheinungen 
der  Epitokie  immer  mehr  zum  Ausdruck.  Die  klassischen  Beispiele 
dafür  liefern  die  Syllideen,  bei  denen  diese  Fortpflanzungsverhältnisse 
am  verbreitetsten  und  auch  am  besten  studirt  sind. 

Aus  der  Fülle  von  Beobachtungen,  welche  diese  ungemein  inter- 
essanten Objecte  hervorriefen,  seien  von  älteren  Untersuchungen  nur  die- 
jenigen von  0.  F.  Müller,  Quatrefages,  Milne  Edwards,  Leuckart, 
Krohn,  A.  Agassiz,  Clap AREDE,  Ehlers  ,  von  neueren  Langerhans, 
St.  Joseph,  Viguier,  Malaquin,  Perrier,  Pruvot  und  Mensch  (1900) 
genannt,  im  übrigen  aber  auf  die  letztere,  weil  neuere  Darstellung,  sowie 
auf  die  schöne  Monographie  von  Malaquin  (1893)  verwiesen. 

Auch  bei  den  Syllideen  kann  sich  die  Theilung  zunächst  unter 
einem  ganz  ähnlichen  Bild  vollziehen,  wie  wir  sie  früher  kennen 
lernten  (p.  604,  Fig.  430  u.  431),  so  tritt  bei  Autolytus  cornutus 
und  einigen  anderen  Au  toly  tu  s- Arten  ziemlich  weit  vorn  am 
Körper  (in  der  Gegend  des  13.  und  14.  Segments)  eine  Begenerations- 
zone  auf,  und  hier  erfolgt  dann  die  Theilung  (Fig.  438  Ä,  A.  Agassiz, 
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St.  Joseph,  Malaquin).     Dadurch   wird  also   ein  vorderes  kürzeres 
und    hinteres    längeres     Individuum     gebildet,    ersteres     das    unge- 
schlechtliche,   letzteres  das  Geschlechts- 
..  thier.    Die  zu  Männchen   und  Weibchen 

^      ^\  werdenden   Geschlechtsthiere  nehmen  in 

Ausbildung  (Umfang  und  Bewehrung) 
der  vorderen  Körperringe  eine  ziemlich 
abweichende  Beschaffenheit  vom  Stamm- 
thier,  so  wie  auch  unter  sich  an,  so  dass 
man  sie  früher  als  besondere  Gattungen, 
P  0 1  y  b  0  s  t  r  i  c  h  u  s  die  Männchen,  S  a  c  - 
CO  n  er  eis  die  Weibchen,  beschrieb, 
welche  Bezeichnungen  für  die  Geschlechts- 
thiere der  Autolytinen  auch  jetzt  noch 
gebräuchlich  sind. 


Fig.  438. 
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Fig.  439. 


Fig.  438.  A  Autolytus  cornutus  in  Theilung.  (Nach  A.  Agassiz,  1862.) 
B  in  mehrfacher  Theilung  befindliche  Nais  (Stylaria)  proboscidea  mit  2  Regene- 
rationszonen.    (Nach  Leuckakt,  1851.) 

Fig.  439.  Schematische  Darstellung  der  Fortpflanzungsverhältnisse  bei  den  Syllideen. 
(Nach  Malaquin,  1893.) 

A  „Epigamie"  (Heterotokie),  B  Syllis  hyalina,  C  Autolytus,  Theilung  in  der 
vorderen  Körperregion,  Z)  Autolytus,  Theilung  in  der  hinteren  Körperregion,  E  m..  F 
beginnende  und  fortschreitende  Kettenbildung. 


Bei  anderen  Arten  von  Autolytus  (A.  Edwards!  z.B.)  rückt 
die  Regenerationszone   viel   weiter  nach   hinten   am  Körper  und  hier 
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bildet  sich  dann  auf  ganz  älinliche  Weise  ein  neues  Individuum 
(Fig.  439  D).  Dieses  ist  zwar  (im  Gegensatz  zu  dem  vorhergehenden 
Modus  der  „stolonisation  scissipare"  von  Malaquin,  Fig.  439  C)  be- 
trächtlich kleiner  als  das  Stammthier,  aber  immerhin  noch  von  an- 
sehnlicher Grösse.  Der  eine  SprössUng  bleibt  aber  nicht  wie  bei 
Autolytus  cornutus  allein,  sondern  nach  theilweiser  Regeneration 
des  Hinterendes  am  vorderen  (Stamm-)Tier  tritt  hier  ein  zweiter 
Sprössling  auf  (Fig.  439  E),  dem  weitere  folgen  können  („Stolonisation 
scissipare  et  gemmipare"  von  Malaquin). 

Wenn  der  Vorgang  von  den  Autoren  zumeist  „Stolonisation" 
genannt  wird  und  die  sich  nach  hinten  abschnürenden  Individuen  den 
Namen  ,,  Stolonen"  erhalten,  so  möchten  wir  diese  Bezeichnung  im 
Hinblick  auf  die  von  Individuen  und  Stöcken  der  Cölenteraten  und  Bryo- 
zoen  abgeschickten  Ausläufer  lieber  vermeiden.  Zwar  können  auch  diese 
Stolonen  (wie  diejenigen  der  Tunicaten,  p.  737  und  weiter  hinten)  zur 
Bildung  neuer  Individuen  Veranlassung  geben,  doch  ist  der  Vorgang 
ein  wesentlich  anderer,  wie  aus  der  früheren  und  noch  folgenden  Dar- 
stellung zu  entnehmen  ist  (p.  567,  575  u.  670). 

Die  Zahl  der  vom  Stammthier  gebildeten  Zoide  kann  recht  gross 
werden  und  ähnlich,  wie  es  schon  früher  für  die  Limicolen  angegeben 
wurde,  findet  man  bei  manchen  Autolytus- Arten  Ketten  bis  zu 
10  Individuen  (A.  varians);  bei  Myrianida  kennt  man  sogar 
solche  von  30  Individuen  (Fig.  439  F  u.  440).  Das  letzte  Zoid  der 
Kette  ist  dann  das  zuerst  entstandene  und  die  vorhergehenden  folgen 
der  Reihe  nach,  so  dass  das  jüngste  dem  Stammthier  am  nächsten 
liegt,  so  wie  es  bei  Nais  proboscidea  der  Fall  ist  (p.  605).  Bei 
diesen  rasch  auf  einander  folgenden  Sonderungen  neuer  Individuen 
ist  schliesslich  von  einer  Differenzirung  der  an  das  letzte  Zoid  ab- 
gegebenen Theile  kaum  mehr  die  Rede,  d.  h.  es  werden  vom  Stamm- 
thier überhaupt  keine  eigentlichen  Segmente  mehr  geliefert,  sondern 
an  seinem  hintersten  Körperring  entsteht  auf  die  schon  früher  be- 
sprochene Weise,  nur  noch  weitergehend,  eine  Wucherungszone,  aus 
welcher  sich  die  neu  zu  bildenden  Zoide  herausdiflferenziren  (Mala- 
quin, Mensch).  Entsprechend  dem  grossen  Bedarf  ist  die  Masse  des 
wohl  in  der  Hauptsache  durch  Wucherung  des  Ectoderms  zu  Stande 
gekommenen  „embryonalen  Gewebes"  eine  sehr  bedeutende  und  ganz 
allmählich  findet  hier  die  Entwicklung  neuer  Segmente  statt,  welche 
Kopf  und  Rumpf  der  Zoide  liefern,  aber  auch  zur  Ergänzung  des 
Stammthierkörpers  beitragen  können.  Die  ursprüngliche  Theilung  ist 
hier  in  einen  Process  übergegangen,  den  man  nicht  mit  Unrecht  als 
Knospung  bezeichnet  hat  (Blastogami  e,  „Stolonisation  gemmipare", 
von  Malaquin).  Man  wird  aber  auch  in  diesem  Fall,  wie  bei  den 
Limicolen,  daran  festzuhalten  haben,  dass  dieser  Fortpflanzungsmodus 
sich  aus  der  Theilung  heraus  entwickelt  hat,  dass  ihn  alle  Uebergänge 
mit  ihr  verbinden  und  er  eben  nur  als  eine  Modification  von  ihr  er- 
scheint. Man  kann  schliesslich  hier  wie  bei  anderen  Thierformen  von 
einem  Uebergang  zwischen  Theilung  und  Knospung  sprechen  (vgl. 
hierzu  auch  p.  605). 

Obw^ohl  bei  den  Au  toly  tu s -Formen  eine  so  ausgesprochene  Dif- 
ferenzirung der  Geschlechtsthiere  (als  P  o  1  y  b  o  s  t  r  i  c  h  u  s  [cj]  und  S  a  c  c  o  - 
n  er  eis  [$])  vorhanden  ist,  kann  dennoch  auch  das  Stammthier  zur  Her- 
vorbringung von  Geschlechtsproducten  befähigt  sein,   nachdem  es  bereits 
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mehrere  Zoide  zur  Ausbildung  und  Abschnürung  gebracht  hat  (Mensch) 
Auch  kommt  es  bei  den  kettenbildenden  Formen,  so  bei  Autolytus 
van  ans  (nach  den  Beobachtungen  von  Mensch)  vor,  dass  nur  ein 
einziges    Zoid    gebildet    wird    und    die    Theilungszone    ungefähr    in    der 


Fi^.  440.  Myrianidafasciata.  ,-1  Stammthier  mit  29  Zoiden  (z,—z  ) 
£  Qiannliches  (P  o  1  y  b  o  s  t  r  i  c  h  u  s),  C  weibliches  (S  a  c  c  o  n  e  r  e  i  s)  Geschlechtsthier.  (mlh 
Malaquin,  1893.) 


Mitte  des  Körpers  liegt.  Dann  würde  also  bei  dem  ersteren  Verhalten 
die  Differenz  der  verschiedenartigen  Individuen  in  generativer  Hin- 
sicht wegfallen  oder  doch  stark  zurücktreten,  während  im  letzteren  Fall 

Korschelt-Heider,  Lehrbuch.  Allgemeiner  Theil.  IV.  Liefg.  l.u.2.Aufl.  40 
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eine   „blastogame  oder  gemmipare"  Form  sich  gelegentlich  auf  dem  Wege 
der  echten  Theilung  (Paratomie,  Schizogamie)  fortpflanzt. 

Wenn  das  schizogame  Stammthier  schliesslich  noch  Geschlechts- 
producte  erzeugen  kann  (Autolytus,  Proceraea),  so  hat  man  darin 
einen  Uebergang  zur  „Epigamie"  (Epitokie)  gesehen,  zumal  eine  aus- 
gesprochene Epitokie  mit  der  Schizogamie  innerhalb  der  Grenzen  ein  und 
derselben  Art  auftreten  kann.  Autolytus  longeferiens  vermehrt 
sich  durch  Schizogamie,  bringt  also  Polybostrichus-(J  und  Sac  co- 
nerei 8-$  hervor  (St.  Joseph,  Malaquin),  aber  d  as  als  A.  1  o  n  g  e  f  e  r  i  e  n  s 
bekannte  Stammthier  (die  sogenannte  Amme)  kann  auch  bei  dieser  Species 
nicht  nur  Geschlechtsproducte  bilden,  sondern  sich  durch  die  characte- 
ristische  Ausgestaltung  der  Schwimmborsten  u.  s  w.  zur  epitoken  Form  um- 
wandeln (Malaquin).  Andererseits  kann  nach  den  Beobachtungen  von 
Malaquin  eine  Syllidee  (Exogone  gemmifera),  welche  für  gewöhnlich 
nur  Epitokie  zeigt,  gelegentlich  auch  zur  Schizogamie  übergehen.  Auf 
die  Beziehungen  der  Epitokie  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  musste 
weiter  oben  (p.  611)  bereits  eingegangen  werden. 


Fig.  441.  Die  verschiedenen  Formen  des  Vorderendes  der  frei  schwimmenden  Ge- 
schlechtsthiere  bei  den  Sylliden.     (Nach  Malaquin,   1893.) 

/„Sehwimmknospen"  von  Syllis  hamata,  J/ Tetraglena-Form  von  Trypano- 
syllis,  J/J  Chaetosyllis,  /F  Syl  li  s  amica  ,  F  Joda-Form  von  S.  h  y  al  i  n  a  , 
Via  Sacconereis  (5),    VIb  P  ol  y  bostr  ichus  (J)  von  Aiitolytus. 


In  Verbindung  mit  der  Epitokie  wurde  auch  bereits  der  Ablösung 
der  als  „Schwimmknospe"  besonders  ausgestatteten  hinteren  Körper- 
partie (bei  Haplo syllis,  p.  611)  gedacht.  Zu  diesem  Verhalten  fehlt 
es  von  demjenigen,  bei  welchem  (wie  bei  Autolytus  und  Myria- 
nida)  am  Hinterende  vollständige  Geschlechtsthiere  erzeugt  werden 
(Fig.  4391)  u.  440)  nicht  an  Uebergängen,  die  sich  vor  Allem  an 
der  Ausbildungsstufe  des  Kopfes  zu  erkennen  geben.  In  dieser  Be- 
ziehung sind  die  durch  den  Besitz  der  Genitalorgane  und  langer 
Schwimmborsten  ausgezeichneten  Zoide  der  Syllideen  recht  ver- 
schieden ausgestattet.  Es  lässt  sich  eine  Reihe  solcher  Ausbildungs- 
stufen aufstellen,  welche  von  Malaquin  folgendermassen  formulirt  wird : 

1)  Die  kopflosen  „Schwimmknospen"  von  Syllis  hamata 
(Haplosyllis  spongicola,  Fig.  441  Jj. 

2)  Die  Tetraglena-Form  mit  sehr  einfachem,  der  Girren  ent- 
behrenden Kopf  (Fig.  441 II),  wie  sie  bei  Try p an osyllis,  Exo- 
gone gemmifera  etc.  gefunden  wird. 
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3)  Chaetosyllis,  der  schon  etwas  mehr  differenzirte  Kopf  zeigt 
die  beiden  Seitenfühler  (Fig.  441  1/i),  Syllis  prolifera,  S.  varie- 
gata  etc. 

4)  Stadium  der  Syllis  amica  (Fig.  441 /F);  zu  den  beiden 
Seitenantennen  sind  die  beiden  vorderen  Palpen  hinzugekommen. 

5)  J  od a- Form  der  Syllis  hyalina  (Fig.  441  T^);  ausser  den 
Seitenfühlern  und  Palpen  ist  noch  ein  Mittelfühler  ausgebildet. 

6)  Dieser  Reihe  würden  dann  noch  die  Sacconereis-?  und 
Polybostrichus-d  der  Autoly tu s- Formen  mit  ihrem  3  bezw. 
5 — 7  Girren  tragenden  Kopf  anzufügen  sein  (Fig.  441  Via  u.  b). 

Darüber,  ob  die  Entwicklung  in  der  hier  genannten  Reihenfolge 
stattgefunden  hat,  d.  h.  ob  sie  von  einfacheren  zu  complicirteren 
Formen  allmählich  erfolgte  oder  ob  nicht  vielmehr  Rückbildungsvor- 
gänge stattgefunden  haben  und  dann  eher  die  umgekehrte  Anordnung 
das  Richtige  träfe,  soll  hier  nicht  gesprochen  werden,  zumal  bei  Be- 
handlung der  Epitokie  dieser  Punkt  schon  berührt  werden  musste 
(p.  611—612).  Wenn  auch  die  Möglichkeit  vorliegt,  dass  die  betreffenden 
Formen  überhaupt  nicht  so  direct  auf  einander  zu  beziehen  und  von 
einander  herzuleiten  sind,  so  ergibt  sich  aus  jener  Reihe  doch  immer- 
hin ein  deutliches  Bild  davon,  in  welcher  Weise  sie  (in  der  einen  oder 
anderen  Richtung)  zu  Stande  kamen. 


Entstehung  der  Geschlechtsthiere  durch  Knospung. 

Als  K  n  0  s  p  u  n  g  ist  die  Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung, 
welche  wir  von  den  limicolen  Oligochäten  und  Syllideen  kennen 
lernten,  häufig  und  sogar  vorwiegend  bezeichnet  worden.  Wir  haben 
diese  Vorgänge  dagegen  der  Theilung  zugerechnet,  da  sie  nur  als  eine 
besondere  Modification  von  ihr  erscheinen  (p.  605  u.  614).  Knospungs- 
vorgänge  werden  aber  thatsächlich  bei  Anneliden  beobachtet,  indem 
man  das  Hervorwachsen  neuer  Individuen  aus  kleinen  unscheinbaren, 
an  den  Seiten  des  Körpers  neben  einander  liegenden  Anlagen  mit 
Recht  als  „laterale  Knospung"  angesprochen  hat. 

Bei  den  wenigen  bekannt  gewordenen  Fällen  von  lateraler  Knospung 
handelt  es  sich  ebenfalls  um  Angehörige  der  Syllideen,  von  denen  die 
laterale  Knospung  der  merkwürdigen,  verzweigten  Syllis  ra- 
mosa  (Fig.  444)  schon  länger  bekannt  ist,  während  einige  andere  Syl- 
lideen, bei  denen  sich  der  Vorgang  auf  abweichende  Weise  (als 
ventroterminale  Knospung)  vollzieht,  erst  später  beobachtet 
wurden  (Fig.  447,  p.  622). 

Laterale  Knosp ung. 

Nicht  allzu  selten  kommt  es  bei  Anneliden  vor,  dass  in  Folge 
von  Verletzungen  an  der  betreifenden  mehr  nach  vorn  oder  hinten 
gelegenen  Stelle  ein  neues  Hinterende  (seltener  ein  neues  Vorder- 
ende) neben  dem  vorhandenen  Körperende  hervorwächst  und  da- 
durch eine  Doppelbildung  entsteht.  Solche  Würmer  (Polychaeten  wie 
Oligochäten)  mit  doppeltem  Hinterende  sind  häufig  beobachtet  worden 
(Malaquin,  1893;  Andrews,  1894;  Caullery  und  Mesnil,  1897; 
KoRSCHELT,  1904),  auch  ist  es  gelungen,  derartige  Zwei-  und  Drei- 
fachbildungen auf  experimentellem  Wege  hervorzurufen  (Korschelt, 
1904  u.  1907;  C.  Müller,  1908). 

40* 
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An  die  Würmer  mit  zwei-  oder  dreifachem  Schwanzende  (Fig.  442) 
erinnert  das  Verhalten  der  Syllis  ramosa,  bei  welcher  ebenfalls 
an  gewissen  Stellen  des  Körpers  (ganz  ähnlich  wie  bei  jenen  Ver- 
letzungen) aus  kleinen  Regenerationsknospen  Anfangs  ganz  kurze,  sich 
bald  continuirlich  verlängernde  Schwanzenden  hervorwachsen  (Fig.  443 
Ä — D,  Mac  Intosh,  Oka).  Die  Knospen  können  an  der  Stelle  auf- 
treten, an  welcher  eigentlich  ein  Cirrus  liegen  sollte  (Fig.  443  Ä,  b), 
und  es  besteht  die  Vermuthung,  dass  sie  aus  der  durch  den  Verlust 
des  Cirrus  verursachten  Wuudstelle  hervorgingen.  Ebenso  dürften 
die  gelegentlich  dicht  neben  einander  auftretenden  Knospen  (Fig.  4432)), 
welche  den  Eindruck  einer  Doppel-  oder  sogar  Dreifachbildung  machen, 
durch  die  Art  der  Verwundung  oder  durch  eine  erst  nach  Beginn  der 
Neubildung  eingetretene  Verletzung  zu  erklären  sein,  in  ähnlicher 
Weise  etwa,  wie  das  Zustandekommen  der  vorerwähnten  Dreifach- 
bildung von  Tubifex   (Fig.  442)   direct   beobachtet   werden    konnte. 


Fig'.  442  J^ — C.  Tubifex  rivulorum.  Ä  Hiuterende  mit  kurzem  primären 
Regenerat  und  2  seitlichen,  secundären  Regeneraten,  B  Hintereude  desselben  Thiers  in 
einem  späteren  Stadium,  C  das  ganze  Thier  mit  den  drei  weiter  ausgewachsenen  Hinter- 
enden in  einem  noch  älteren  Zustand,    a  After,  d  Darmkanal.    (Nach  C.  MÜLLER,   1908.) 


Wie  bei  dieser,  findet  auch  hier  eine  Umarbeitung  von  Material  statt, 
indem  das  vorher  noch  vorhandene  Parapodium  mit  dem  fortschrei- 
tenden Wachsthum  der  Knospe  immer  kleiner  wird  und  sammt  seinen 
Borsten  schwindet  (Fig.  443  J.  u.  C,  h). 

Tritt  die  Knospe  an  Stelle  eines  verloren  gegangenen  Cirrus 
auf,  so  liegt  es  in  der  Natur  der  Sache,  dass  sie  einseitig  ist  (Fig.  443 
Ä  u.  (7),  häufig  werden  aber  zwei  gegenständige  Knospen  angetroffen 
(Fig.  443  Ä^  B,  D)   und   dann   sind   sie   an    beiden  Seiten  eines  Seg- 
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ments   entstanden ,   welches   zwischen    die   vorhandenen    eingeschaltet 
wurde  (Fig.  443^). 

Die  Zahl  der  neugebildeten  Schwanzenden  ist  bei  Syllis  ra- 
mosa  eine  recht  beträchtliche,  und  da  auch  sie  wieder  neue  Schwanz- 
enden liefern  können,  kommt  eine  Verzweigung  des  Wurmes  zu 
Stande  (Fig.  444),  welcher  sich  auf  diese  Weise  im  Canalsystem  von 
Aulochone  und  anderen  Hexactinelliden  ausbreitet. 


Fig'.  443.  Stücke  vom  Körper  der  Syllis  ramosa  mit  Schwanzknospenbildung. 
(Nach  Oka,   1895.) 

a  Knospen  an  Schaltsegmenten,  b  Knosi^en  an  Stelle  von  Cirren.  Die  papillen- 
artigen  Fortsätze  am  freien  Ende  der  Knospen  wachsen  später  zu  den  langen  Cirren  des 
Endsegments   aus. 


Man  hat  hier  in  Folge  der  Knospung  und  der  durch  sie  hervorgerufenen 
Verzweigung  von  einer  Stockbildung  gesprochen,  doch  darf  nicht 
verkannt  werden,  dass  diese  insofern  eigenartig  und  unvollkommener 
Natur  ist,  als  die  einzelnen  „Individuen"  im  Gegensatz  zu  anderen  Thier- 
stöcken  freie  Schwanzenden  haben,  mit  den  Kopfenden  aber  am  Stock 
befestigt  sind  und  des  Kopfes,  d.  h.  eines  sehr  wichtigen  und  für  die 
Individualität  gewöhnlich  als  ausschlaggebend  betrachteten  Körpertheils 
entbehren.  Bei  Syllis  hamata  (Haplosyllis  spongicola)  z.  B. 
ist  man  geneigt,  die  sich  vom  Hinterende  ablösenden  „Schwimmknospen" 
nur  als  einen  besonderen  Theil  des  Körpers  anzusehen.  Ueberträgt  man 
diese  Auffassung  auf  das  Verhalten  der  Syllis  ramosa,  so  würde  der 
anscheinend  mit  nur  einem  Kopf  versehene  „Stock"  auf  den  Werth 
eines  Individuums  (mit  zahlreichen,  sich  verzweigenden  Schwänzen)  zu- 
rückzuführen sein,  zu  welchem  eigenartigen  Verhalten  die  vorher  er- 
wähnten Mehrfachbildungen  (Fig.  442)  immerhin  einen  Uebergang  bilden. 

Freilich  wird  man  die  durch  Knospung  entstandenen  Seitenzweige 
auch  als  reducirte  Individuen  auffassen  können,  deren  Kopf  nicht  zur 
Ausbildung  gelangt  ist  und  die  mit  dem  Stammthier  in  Verbindung 
blieben.    Diese  Auffassung  findet  ihre  Stütze  darin,  dass  an  dem  „Stock" 
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der  Syllis  ramosa  aucli  kopftragende  Individuen  entstehen  (siehe 
weiter  unten)  und  solche  in  Torm  lateraler  Knospen  bei  anderen  Syllideen 
gebildet  werden  (p.  622). 

Das  Vorhandensein  der  Möglichkeit  zur  Stockbiidung  bei  den  Anne- 
liden (im  Sinn  anderer  Thierformen)  wird  man  Angesichts  des  Ver- 
haltens von  Syllis  ramosa  und  wegen  der  Thatsache  nicht  ganz 
in  Abrede  stellen  können,  dass  Doppelbildungen  bei  Anneliden  auch  am 
Vorderende    beobachtet    wurden    (Langerhans,    1881 ;    Korschelt,   1904). 

Freilich  sind  solche  zwei- 
köpfige Würmer  verhältniss- 
mässig  seltener  als  die  mit 
mehreren  Schwänzen  ausge- 
statteten, aber  die  Möglich- 
keit, dass  es  zu  einem  Aus- 
wachsen der  Vorderenden, 
möglicher  Weise  zu  einer 
weiteren  Verzweigung  und 
somit  zu  einer  echten  Stock- 
bildung kommen  könnte,  er- 
scheint wohl  kaum  von  vorn- 
herein als  völlig  ausge- 
schlossen. 


Fig.  444.  Theil  eines  Stockes 
von  Syllis  ramosa.  (Nach  Mac 
Intosh  und  einem  Präparat  des 
Challenger  -  Materials  aus  A  u  - 
lochone  lilium.) 

d  Darm,  der  den  Verzweigungen 
des  ganzen  Wurms  folgt ;  der  Stock 
ist  an  einigen  Stellen  verletzt. 


Wie  soeben  schon  an- 
gedeutet wurde,  bringt 
Syllis  ramosa  auch 
kopftragende  Individuen 
hervor,  und  zwar  scheinen 
diese  auf  ähnliche  Weise 
wie  jene  Seitenzweige  zu 
entstehen,  wenn  sie  nicht 
ebenfalls  paarweise  und  gegenständig  an  den  knospenbildenden  Seg- 
menten auftreten  (Fig.  445).  Ihre  Orientirung  ist  dieselbe,  denn  ihr 
Schwanzende  ist  frei  und  das  Kopfende  mit  dem  Stammthier  verbunden, 
aber  ihre  Ausbildung  weicht  bald  völlig  von  demjenigen  der  (vegetativen) 
Seitenzweige  ab;  sie  bleiben  kurz  und  gedrungen,  bestehen  nur  aus 
verhältnissmässig  wenigen  Segmenten  und  nehmen  eine  ganz  ab- 
weichende Form  an.  Nur  die  ersten  Segmente,  welche  eine  Art  Stiel 
bilden,  sind  denen  des  Stammthiers  oder  der  Seitenzweige  ähnlicher, 
die  anderen  werden  breit  und  sind  im  Gegensatz  zu  denen  der  Seiten- 
zweige mit  Büscheln  langer  Schwimmborsten  ausgestattet  (Fig.  445 
u.  446).  Der  Darm,  welcher  sich  Anfangs  in  die  Knospe  fortsetzt, 
scheint  mit  der  fortschreitenden  Ausbildung  der  Geschlechtsproducte 
verdrängt  zu  werden.  Die  Knospe  bringt  einen  zweilappigen  fühler- 
losen  Kopf   mit   grossen  Augen   zur   Entwicklung,    welcher  sich   von 
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dem  fühlertragenden  Kopf  des  Stammthiers  (Fig.  444)  sehr  wesentlich 
unterscheidet.  Man  hat  also  ein  (je  nachdem  männliches  oder  weib- 
liches) Geschlechtsthier  vor  sich,  wie  es  in  ähnlicher  Weise  bei  anderen 
Syllideen  zur  Ausbildung  und  Loslösung  vom  Stammthier  kommt.    Im 

Gegensatz  zu  dem  letzteren,  welches 
seiner  ganzen  Organisation  nach  an 
den  Schwammkörper  gefesselt  ist, 
dürften  ihn  die  Geschlechtsthiere 
verlassen,  um  den  aus  ihren  Eiern 
hervorgehenden  Larven  eine  bessere 
Verbreitung  zu  schaffen,  Ihre  Nach- 
kömmlinge wandern  dann  jedenfalls 
wieder  in  Hexactinelliden  ein. 


Fig.  445. 


Fig.  446. 


Fig-.  445.  Weibliche  Knospe  von  Syllis  ramosa  mit  dem  Stiel  am  Stammthier 
sitzend,  gegenüber  eine  jüngere  Knospe.     (Nach  Mac  Intosh,  1885.) 

Fig".  446.  Yordertheil  eines  weiblichen  Zoids  von  Syllis  ramosa,  mit  Eiern 
erfüllt;  am  Kopf  die  grossen  Augen,  die  Parapodien  mit  Schwimmborstenbüsclaeln.  (Nach 
Mac  Intosh,  1885.) 


Ventroterminale  Knospung. 
Gelegentlich   ist  beobachtet  worden,   dass  ein  Zoid   nicht  wie 


ge- 


wöhnlich in  der  Fortsetzung  der  Längsaxe  des  Stammthiers  nach  hinten 
liegt,  sondern  dem  Hinterende  in  Form  einer  Knospe  aufsitzt,  so  dass 
zunächst  der  Eindruck  einer  Doppelbildung  des  Hinterendes  hervor- 
gerufen wird.  Aber  die  Verhältnisse  liegen  hier  insofern  anders,  als 
es  sich  bei  dieser  von  Viguier  (1886)  beobachteten  Trypanosyllis 
zebra  um  ein  an  der  Rückenfläche  des  Hinterendes  hervorknospendes 
Zoid  der  Tetraglenaform  handelt,  das  später  zur  Ablösung  kommt 
Wie  die  Zwei-  und  Vierfachbildungen  zur  Syllis  ramosa,  so  führt 
dieses  Verhalten  hinüber  zu  demjenigen  einiger  noch  nicht  lange  be- 
kannten Syllideen,  bei  denen  ventral  und  seitlich  am  Hinterende  neue 
Individuen  in  grösserer  Anzahl  (14—50)  hervorsprossen  (Johnson, 
1902;  IzuKA,  1906). 

Die  bisher  bekannt  gewordenen  drei  Arten  (Trypanosyllis 
Ingen  s,  gemmipara  und  m i s a k i e n s i s)  verhalten  sich  im  Ganzen 
ziemlich  übereinstimmend,  indem  in  einiger  Entfernung  vom  Hinter- 
ende  an   der  Ventralseite  des  geschlechtslosen  Wurms  Knospen  auf- 
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treten,  die  sich  nach  den  Seiten  hin  verbreiten  und  schliesslich  ein 
ganzes  Bündel  junger  Zoide  in  verschiedenen  Altersstadien  bilden 
(Fig.  447  Ä  u.  B).  Bei  dieser  Art  der  Entstehung  neuer  Individuen 
liegt  es  in  der  Natur  der  Sache,  dass  sie  aus  sehr  kleinen,  knospen- 
artigen Anlagen  hervorgehen  müssen,    und   wenn  sich  innere  Organe, 


Fig".  447.  Hinterende  ^4  von  Trypanosyllis  misakiensis,  5  von  T.  gemmi- 
para,  beide  in  ventraler  Ansicht  mit  zahlreichen  Knospen  in  verschiedenem  Ausbildungs- 
zustand, ö  eines  der  durch  Knospung  entstandenen  Geschlechtsthiere  von  T.  misa- 
kiensis   mit   dem  Stielrest   am  "Vorderende.     (Nach  Johnson,    1902  und  IzuKA,    1906.) 


wie  der  Darmkanal ,  des  Stammthieres  in  das  Zoid  fortsetzen ,  so 
kann  diese  Verbindung  erst  nachträglich  entstanden  sein.  Die  Zoide 
sind  durch  einen  kurzen  Stiel  mit  dem  Stammthier  verbunden,  doch 
ist  dieser  im  Gegensatz  zu  demjenigen  der  S.  ramosa  nicht  gegliedert 
(Fig.  447    C  u.   Fig.  445).     Die   Geschlechtsthiere,    denn    um    solche 
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handelt  es  sich,  zeigen  Uebereinstimmung  mit  denen  anderer  Syllideen, 
besonders  mit  der  auch  bei  anderen  Trypanosyllis-Arten  vor- 
kommenden Tetraglena-Form  (Fig  441  II,  p.  616)  und  weichen 
dementsprechend  in  verschiedenen  Zügen,  vor  Allem  in  der  Ausbildung 
der  Kopfform  vom  Stammthier  ab.  Der  Darmkanal  kann  zurück- 
gebildet werden,  woraus  hervorgeht,  dass  die  Zoide  nur  die  Ver- 
breitung der  Geschlechtsproducte  zu  besorgen  haben  und  dann  zu 
Grunde  gehen.  Vortheilhaft  dafür  dürfte  es  sein,  dass  die  Zahl  der 
durch  den  Knospungsprocess  erzeugten  Zoide  anscheinend  eine 
erheblich  grössere  als  bei  der  Theilung  (bei  T.  gemmipara  nicht 
weniger  als  50  gleichzeitig  vorhandener  Knospen)  sein  kann  (Johnson, 
Jzuka). 


Obwohl  die  laterale  und  ventrolaterale  Knospung  der  Anneliden 
unter  einem  ganz  anderen  Bild  verläuft,  als  ihre  Theilung  und  es 
daher  von  vornherein  nicht  ganz  leicht  erscheint,  sie  aus  dieser  zu 
erklären,  so  wird  doch  kaum  etwas  anderes  übrig  bleiben.  Dieser 
Versuch  wird  erleichtert  durch  die  Fähigkeit  des  Annelidenkörpers, 
seitliche  Regenerationsknospen  zu  bilden  und  diese  zu  Seitenzweigen 
auswachsen  zu  lassen,  wovon  schon  bei  Besprechung  der  lateralen 
Knospung  ausgegangen  wurde.  Es  liegt  nichts  dagegen  vor,  dass  wie 
sonst  am  Hauptkörper,  so  auch  an  den  Seitenzweigen  der  Theilungs- 
vorgang  auftreten  kann.  Erwiesen  wird  dies  durch  das  Verhalten 
der  Syllis  ramosa,  bei  welcher  ausserdem  der  segmentirte  „Stiel"^ 
am  Kopf  der  Geschlechtsthiere  als  modificirter  Theil  eines  Seiten- 
zweiges erscheint  (Fig.  445).  Jedenfalls  bleibt  die  Orientirung  der 
durch  „Knospung"  entstandenen  Zoide  zum  Stammthier  dieselbe  wie 
bei  der  Theilung.  Wenn  die  neuen  Individuen  schliesslich  nicht  an 
Seitenzweigen  entstehen,  sondern  direct  aus  höchst  unscheinbaren 
Anlagen  (eben  als  „Knospen")  hervorgehen,  so  ist  dies  als  eine  Modi- 
fication  jenes  Vorgangs  anzusehen,  wie  sie  bei  der  echten  Theilung 
ebenfalls  eintreten  kann.  Denn  auch  bei  den  in  linearer  Reihe  hinter 
einander  liegenden  Zoiden  der  Limicolen-  und  Syllidenketten  gehen 
die  Einzelindividuen  schliesslich  aus  ganz  undifferenzirten  Anlagen 
hervor,  die  man  als  Knospen  bezeichnet  hat  (p.  605  u.  614).  Hier 
handelt  es  sich  dann  um  Uebertragung  dieses  Vorgangs  auf  die  ventralen 
oder  Seitenzweige,  wobei  allerdings  der  Unterschied  bestehen  bleibt, 
dass  an  einem  Seitenzweig  nicht  mehrere  Individuen  auf  einander 
folgen,  wie  es  am  Hauptkörper  (bei  der  Theilung)  der  Fall  ist.  Immer- 
hin wird  man  davon  absehen  und  die  (laterale  wie  ventro- 
terminale)  Knosp ung  der  Anneliden  auf  ihre  Theilung 
zurückführen  dürfen. 

D.  Allgemeines. 

Mehr  noch  als  die  von  den  übrigen  Würmern  geschilderten  Vor- 
gänge der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  geben  die  zuletzt  von  den 
Anneliden  besprochenen  Erscheinungen  Anlass  zu  weiter  gehenden 
Vergleichungen.  Die  Herausbildung  neuer  Individuen  aus  indifferenten 
Anlagen  sei  es  in  axialer  Anordnung  oder  gar  in  Form  von  seitlich 
(oder  ventral)  sich  abzweigenden  Knospen,  die  mit  einer  stockartigen 
Verzweigung  verbunden  sein  kann,   scheint  geradezu  einen  Vergleich 
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mit  den  bei  den  Cölenteraten  obwaltenden  Verhältnissen  herauszufordern. 
Dazu  kommt  die  Ausbildung  der  von  einem  ungeschlechtlichen  Stamm- 
thier  sich  loslösenden  Zoide  zu  Geschlechtsthieren,  welche  sich  mit 
dem  Generationswechsel  der  Cölenteraten  in  Parallele  setzen  lässt. 

Was  zunächst  die  Auffassung  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
bei  Turbellarien  und  Anneliden  als  Knospung  anbetrifft,  wie  sie  von 
vielen,  wenn  nicht  von  den  meisten  Autoren  angesehen  und  bezeichnet 
wird,  so  wurde  versucht,  alle  diese  Vorgänge,  auch  die  der  „lateralen- 
und  ventroterminalen  Knospung"  auf  Theilung  zurückzuführen  (p.  605, 
614,  617  u.  623).  Wenn  rasch  nach  einander  neue  Inviduen  erzeugt 
werden  und  diese  aus  wenig  differenzirtem  oder  schliesslich  ganz 
indifferentem  Material  hervorgehen,  so  verwischt  sich  das  Bild  der 
Theilung  und  geht  mehr  in  dasjenige  einer  Knospung  über.  Wenn 
man  will,  kann  man  also  hier,  und  zwar  vor  allen  Dingen  bei  dem 
«xtremen  Verhalten  gewisser  Oligochäten,  besonders  aber  der  Syllideen, 
von  einem  Uebergang  der  Theilung  zur  Knospung  sprechen  und  sie 
am  Ende  auch  als  „axiale  und  laterale  Knospung"  bezeichnen.  Nur 
muss  man  sich  dann  bewusst  bleiben,  dass  von  der  Architomie 
einiger  Limicolen  (Lumbriculus)  zu  den  paratomischen  Vorgängen 
anderer  Limicolen  und  der  Polychäten,  sowie  zu  deren  sog.  Knospungs- 
erscheinungen  alle  Uebergänge  zu  verfolgen  sind.  Entsprechend  ver- 
halten sich  die  Turbellarien,  nur  dass  bei  ihnen  der  Weg  von  der 
Architomie  bis  zu  den  Extremen  der  Paratomie  kein  so  weiter  ist, 
indem  diese  hier  keine  so  starke  Modification  wie  bei  den  Anneliden 
erfährt. 

Bleiben  die  durch  Theilung  entstandenen  Individuen  mit  einander 
verbunden,  wie  es  bei  den  Ketten  der  Rhabdocölen,  Limicolen  und 
Syllideen  der  Fall  ist,  so  liegt  der  Vergleich  mit  der  Strobila  der 
Scyphozoen  gewiss  nahe.  Beim  Scyphistoma  handelt  es  sich  um  ein 
mit  dem  aboralen  Pol  festsitzenden  Thier,  durch  dessen  wiederholte 
Theilung  eine  Reihe  von  Lidividuen  entsteht,  deren  freies  Ende  wie 
beim  Stammthier  der  orale  Pol  ist;  mit  dem  aberalen  Pol  sind  sie 
wie  dieses  (bis  zu  ihrer  Ablösung)  festgeheftet.  Wenn  die  ebenfalls 
aus  einer  grösseren  oder  geringeren  Zahl  von  Individuen  bestehende 
Kette  der  Würmer  nicht  einfach  zerfällt  und  ihre  Theilstücke  sich  dann 
ähnlich  verhalten  (Rhabdocölen,  Limicolen),  sondern  von  einem  Stamm- 
thier eine  Reihe  hinter  einander  liegender,  mehr  oder  weniger  ent- 
wickelter Zoide  ausgeht  (Limicolen,  Syllideen),  dann  ist  deren  After- 
ende das  freie  Ende,  und  entsprechend  ihrer  Entstehung  durch  Theilung 
sind  sie  durch  den  Mundpol  mit  dem  vorhergehenden  oder  dem  Stamm- 
thier verbunden  (Fig.  425,  430  u.  439,  p.  587,  604  u.  613).  Denkt 
man  sich  die  Kette  festgeheftet,  was  nach  dem  Muster  sedentärer 
Anneliden  und  so  wie  bei  den  Cölenteraten  gewiss  nur  mit  dem 
aboralen  Pol  geschehen  könnte,  so  bildet  das  Stammthier  nicht  wie  bei 
der  Cölenteraten -Strobila  (Scyphomedusen ,  Anthozoen)  das  untere 
festsitzende,  sondern  vielmehr  das  obere,  freie  Ende  der  Kette.  Insofern 
man  bei  den  Würmern,  abgesehen  von  den  Cestoden,  auch  von  Stock- 
bildung gesprochen  hat,  so  vor  Allem  bei  der  Syllis  ramosa,  erscheint 
jenes  Verhalten  nicht  ohne  Bedeutung,  zumal  bei  den  seitliche  oder 
ventrale  „Knospen"  bildenden  Anneliden  die  Orientirung  der  auf  diese 
Weise  neu  entstehenden  Individuen  die  gleiche  bleibt. 

Im  Allgemeinen   kann  bei  den  Würmern    von  einer  Stockbildung 
kaum   die   Rede   sein,   indem    die   durch  Theilung  aus   einander   ent- 
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stehenden  Individuen  sich  schon  sehr  bald  von  einander  trennen, 
wenn  sie  einigermassen  die  für  ein  selbständiges  Leben  nöthige  Aus- 
bildung erlangt  haben  (Paratomie),  oder  wenn  dies  eigentlich  kaum 
der  Fall  ist  und  sie  noch  sehr  wichtige  Theile  neu  zu  bilden  haben 
(Architomie).  Auch  von  den  Ketten  der  Turbellarien  und  Anneliden 
lösen  sich  die  Zoide  einzeln  oder  gruppenweise  ab,  wenn  sie  die 
•dafür  erforderliche  Organisationshöhe  erreichten.  Häufig  ist  in  der 
Kette  überhaupt  kein  Stammthier  zu  unterscheiden,  sondern  sie  setzt 
sich  aus  gleichartigen  Individuen,  bezw.  aus  solchen  zusammen,  die 
hinsichtlich  ihres  Alters  und  ihrer  Entstehungsweise  ein  bestimmtes 
Verhältniss  zu  einander  haben  (Fig.  425,  430—432,  p.  587  u.  604). 
Dann  pflegt  auch  die  Trennung  von  der  Kette  und  deren  Auflösung 
dementsprechend  zu  erfolgen  (Rhabdocölen,  Limicoleu,  Syllideen). 

Auch  bei  der  am  ehesten  unter  dem  Bild  einer  Knospung  ver- 
laufenden ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  einiger  Syllideen  („laterale 
und  ventroterminale  Knospung")  erfolgt  die  Ablösung  der  neu  gebildeten, 
seitlich  oder  ventral  dem  Körper  anhängenden  Individuen,  ganz  ähnlich 
wie  bei  den  in  axialer  Reihe  liegenden  Zoiden  anderer  Anneliden, 
schon  sehr  bald  und  von  einem  bleibenden  Zusammenhang  als  „Stock" 
ist  bei  ihnen  nicht  die  Rede.  Abweichend  verhält  sich  in  dieser 
Hinsicht  nur  Syllis  ramosa  mit  ihren  Seitenzweigen  (Fig.  444), 
aber,  wie  oben  gezeigt  wurde,  lassen  sich  diese  nicht  ohne  weiteres 
mit  wirklichen  Individuen  vergleichen.  Wenn  solche  gebildet  werden, 
ist  ihre  Orientirung  die  gleiche,  wie  sonst  bei  der  Theilung,  d.  h. 
sie  sind  mit  dem  Kopf  gegen  den  Stamm  gerichtet  (Fig.  445),  wie 
dies  ausserdem  der  Orientirung  der  Seitenzweige  selbst  entspricht. 
Auch  bei  diesen  ist  das  freie  Ende  das  aborale,  und  die  Ablösung  der 
Zoide  erfolgt,  wie  bei  den  Ketten  der  Rhabdocölen,  Limicolen  und 
Syllideen  am  Kopfende.  Dies  verhält  sich  also  anders  wie  bei  den 
Stöcken  der  Hydroiden,  Anthozoen,  Bryozoen  u.  s.  f.  und  es  liegt  in 
dieser  umgekehrten  Orientirung  begründet,  dass  die  mit  dem  Stock 
verbundenen  kleineren  Seitenzweige  nicht  dielndividualisirung  erlangen, 
wie  sie  den  Einzelthieren  an  den  Stöcken  jener  anderer  Thierformen 
zukommt  (p.  538,  50(3,  639  u.  663).  Als  ein  diesen  entsprechender 
Stock  kann  derjenige  von  Syllis  ramosa  mit  seinen  freien  Anal- 
(anstatt  Oral-)Enden  in  Folge  dessen  nicht  angesehen  werden.  Die 
vielleicht  immerhin  auch  bei  den  Anneliden  bestehende  Möglichkeit 
zur  Bildung  eines  solches  echten  Stockes  wurde  bereits  früher  ange- 
deutet (p.  620). 

Mit  der  Frage  nach  der  Theilung,  Knospung  und  Stockbildung 
steht  diejenige  nach  dem  Vorhandensein  eines  Generationswechsels  im 
engen  Zusammenhang,  die  daher  auch  schon  einige  Male  berührt 
w'erden  musste  (p.  588,  599,  602,  607  ff".).  Schliesslich  kann  man  schon 
dann,  wenn  ein  Thier  sich  durch  Theilung  vermehrt  und  die  dadurch 
entstandenen  Individuen  geschlechtsreif  werden,  von  einem  Generations- 
wechsel sprechen,  denn  die  Individualität  des  sich  th eilenden  Thieres 
geht  verloren ;  aus  ihm  ist  die  Geschlechtsgeueration  hervorgegangen, 
die  auf  jene  ungeschlechtliche  folgte.  Bei  der  Bildung  von  Ketten 
morphologisch  gleichartiger  Individuen  (Rhabdocölen,  Limicolen)  wieder- 
holt sich  die  Theilung  mehrfach;  die  Zahl  der  auf  einander  folgenden 
ungeschlechtlichen  Generationen  wird  also  grösser.  Sie  kann,  ob  mit 
oder  ohne  Kettenbildung,  eine  sehr  beträchtliche  werden,  denn  bei 
manchen   dieser  Würmer,   sowohl  bei  den  Rhabdocölen,  wie  ganz  be- 
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sonders  auch  bei  den  Limicolen  (Lumbriculus,  Chaetogaster^ 
Aeolosoma  u.  A.),  konnte  durch  lange  Zeiträume  hindurch  nur  das 
Auftreten  ungeschlechtlicher  Individuen  festgestellt  werden  und  die 
schliesslich  zum  Vorschein  kommende  Geschlechtsgeneration  tritt  gegen- 
über jenen  ausserordentlich  zurück.  Dies  sind  also  ähnliche  Verhältnisse, 
wie  man  sie  von  den  auf  parthenogenetischem  Wege  sich  fortpflanzen- 
den Thieren  (Rotatorien,  Phyllopoden,  Aphiden  u.  s.  w.)  kennt  und 
wie  bei  deren  Heterogonie  hat  man  auch  hier  von  einem  Generations- 
wechsel (Metagenesis)  gesprochen. 

Insofern  dieser  Generationswechsel  mit  einer  morphologischen 
Differenzirung  der  auf  geschlechtlichem  und  ungeschlechtlichem  Wege 
sich  fortpflanzenden  Individuen  nicht  verbunden  ist,  tritt  er  weniger 
hervor,  als  es  sonst  wohl  der  Fall  zu  sein  pflegt.  Sämmtliche  Indi- 
viduen einer  Kette  können  die  geschlechthche  Ausbildung  erlangen, 
und  es  ist  dann  also  weder  in  morphologischer,  noch  in  generativer 
Hinsicht  ein  Unterschied  an  ihnen  wahrzunehmen.  Es  kann  weder 
von  einem  Stammthier,  noch  von  Zoiden  gesprochen  werden,  die  von 
diesem  aus  gebildet  werden.  Dies  ändert  sich  jedoch  bei  den  sicher 
weniger  urspri^nglichen  Verhältnissen  der  Syllideen.  Bei  ihnen  lösen 
sich  morphologisch  und  generativ  differenzirte  Individuen  (Zoide)  von 
dem  für  gewöhnlich  ungeschlechtlich  bleibenden  Stammthier  ab  (Fig. 
439  u.  440).  Da  es  sich  hierbei  also  nicht  allein  um  die  Aufeinander- 
folge geschlechtlicher  und  ungeschlechtlicher  Generationen  handelt, 
sondern  auch  eigene  Geschlechtsthiere  hervorgebracht  werden,  die  sich 
ähnlich  wie  bei  der  Metagenese  der  Hydrozoen  durch  eine  für  ihre 
Function  besonders  geeignete  Organisation  auszeichnen,  so  ist  diese 
Form  des  Generationswechsels  mehr  in  die  Augen  fallend.  Dies  gilt 
bereits  für  die  kürzeren  und  längeren  Ketten  der  Syllideen,  bei  welchen 
letzteren  durch  das  Auftreten  zahlreicher,  wenig  entwickelter  Zoide 
oder  der  ganz  unentwickelten  Anlagen  der  in  Entstehung  begriffenen 
Individuen  jener  Eindruck  noch  verstärkt  wird.  In  noch  höherem 
Masse  ist  dies  jedoch  der  Fall  bei  denjenigen  Formen,  an  deren 
Körper  die  Zoide  nicht  hinter,  sondern  neben  einander  liegend  als 
knospenartige  Erhebungen  auftreten  (Fig.  443  u.  447).  Wenn  dann,, 
wie  bei  Syllis  ramosa,  eine  bleibende  Verzweigung  und  somit  eine 
Art  von  „Stockbildung''  hinzukommt  (Fig.  444),  so  wird  der  Unter- 
schied der  von  dem  festsitzenden,  d.  h.  an  den  Ort  gebannten,  Stamm- 
thier sich  loslösenden,  freischwimmenden  Geschlechtsthiere  noch  weit 
grösser  und  der  Generationswechsel  immer  augenscheinlicher. 

Auf  Grund  der  für  die  einzelnen  Abtheilungen  der  Würmer  ge- 
gebenen Darstellung  sprechen  wir  von  einem  Generationswechsel,  und  bei 
der  hier  vertretenen  Auffassung  dürfte  sich  dagegen  kaum  viel  einwenden 
lassen.  Freilich  hat  man  den  Generationswechsel  der  Syllideen  als  solchen 
nicht  gelten  lassen  wollen,  indem  man  sich  auf  die  gelegentlich  (bei 
Autolytus,  Proceraea)  eintretende  Fähigkeit  des  Stammthieres  zur 
Hervorbringung  von  Geschlechtsproducten,  sowie  darauf  stützte,  dass  die 
Zoide  keine  vollwerthigen  Individuen  seien.  Das  Stammthier  mache  mit 
Erlangung  seiner  Fähigkeit  zur  Production  von  Keimzellen  gewisse  mor- 
phologische Aenderungen  durch,  die  es  selbst  als  Geschlechtsthier  er- 
scheinen lassen,  und  die  Zoide  wären  nur  als  besonders  differenzirte, 
mit  Geschlechtsproducten  stark  beladene  Körperpartien  anzusehen,  die 
eine    gewisse    Selbstständigkeit    erlangen.     Sie    würden   im  Ganzen    nicht 
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viel  höher  einzuschätzen  sein,  als  die  „Schwimmknospen"  gewisser  Syl- 
lideen  oder  die  abgelösten  Körperstrecken  des  Palolo.  Damit  käme  man 
ungefähr  auf  die  Herleitung  dieser  Vorgänge  von  den  Erscheinungen  der 
Epitokie  und  was  mit  ihnen  zusammenhängt.  Von  diesen  und  ihren 
Beziehungen  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  musste  bereits  früher 
(p,  607  ff.)  gesprochen  werden,  und  es  sei  hier  nur  noch  hervorgehoben, 
dass  wir  uns  dieser  Gruppirung  der  betreffenden  Erscheinungen  nicht 
anzuschliessen  vermögen  und  die  mit  einem,  unter  Umständen  sogar  recht 
hoch  organisirten  Kopf  ausgerüsteten  Zoide  (Fig.  441,  p.  616)  für  voll- 
werthige  Individuen  ansehen.  Zeigt  der  Kopf  einfachere  Organisations- 
verhältnisse, so  kann  dies  ebensowohl  auf  eine  Rückbildung,  wie  auf  be- 
ginnende Differenzirung  zurückzuführen  sein.  Das  erstere  Verhalten  dürfte 
im  vorliegenden  Falle  insofern  den  höheren  Grad  von  Wahrscheinlichkeit 
iür  sich  haben,  als  Theilungsvorgänge  bei  den  Anneliden  im  Allgemeinen 
und  bei  der  hier  in  Frage  kommenden  Gruppe  im  Besonderen  ziemlich 
verbreitet  sind. 


Einen  echten  Generationswechsel  (Metagenesis)  pflegt  man  be- 
kanntlich auch  den  Cestoden,  d.  h.  denjenigen  Bandwürmern  zuzu- 
schreiben ,  deren  Cysticercen  mehr  als  einen  Scolex  hervorbringen 
{p.  594).  Wenn  diese  Erscheinung  innerhalb  des  Wurmt3^pus  mehr- 
mals auftritt,  liegt  es  nahe,  sie  bei  den  betreff'enden  Formen  in  Ver- 
gleich zu  setzen.  Das  ist  aber  insofern  nicht  ganz  einfach,  als  die 
Cestoden  hinsichtlich  der  für  die  Scolexbildung  geltenden  Auffassung 
aus  der  Reihe  fallen.  Die  Entstehung  der  Scoleces  wird  bei  den 
Cysticercen,  an  welchen  sie  in  mehrfacher  Anzahl  auftreten,  als  Knos- 
pung aufgefasst  (Fig.  426—428,  p.  596).  Ihre  Orientirung  ist  die  um- 
gekehrte, wie  die  des  ursprünglich  vorhandenen  Scolex.  Das  sind  also 
ganz  andere  Verhältnisse  als  bei  den  übrigen,  sich  auf  ungeschlecht- 
lichem Wege  fortpflanzenden  Plathelminthen  (Turbellarien)  und  An- 
neliden. Die  durch  Theilung  oder  „Knospung"  neu  entstehenden  In- 
dividuen zeigen  sowohl  bei  den  Turbellarien,  wie  bei  den  Anneliden 
die  gleiche  Orientirung  wie  das  Ausgangsthier  (Fig.  425,  p.  587  und 
Fig.  438,  p.  613).  Das  verhindert  gerade  die  Stockbildung  im  Sinne 
anderer  Thierformen  (Cölenterateu,  Bryozoen  etc.),  während  ein  mehr- 
fach knospender  Cysticercus  mit  zahlreichen  (nach  aussen  gerichteten) 
Scoleces  dieser  Anforderung  entsprechen  würde,  d.  h.  er  hat  wie  jene 
Thierstöcke  freie  Kopfenden  und  nicht  wie  der  Syllis- Stock  freie 
Schwanzenden  aufzuweisen.  Dass  er  nur  einem  vorübergehenden  Zu- 
stand, d.  h.  keiner  wirklichen ,  dauernden  Stockbildung  entspricht, 
kommt  hierbei  weiter  nicht  in  Betracht. 

Es  ist  auffällig  und  von  vornherein  nicht  sehr  wahrscheinlich,  dass 
sich  die  Cestoden  so  verschiedenartig  gegenüber  den  anderen  Plathel- 
minthen verhalten  sollten,  während  diese  ihrerseits  wieder  mit  den  (von 
ihnen  so  weit  entfernten)  Anneliden  übereinstimmen,  und  doch  muss  man 
sich  zunächst  den  Tatsachen  fügen.  Dementsprechend  musste  auch  die 
Darstellung  der  speciellen  Verhältnisse  (p.  594  ff.)  gegeben  werden.  Eine 
wesentliche  Aenderung  würde  diese  erfahren,  wenn  dem  Bandwurm- 
körper mit  Recht  eine  andere  Orientirung  zukäme,  wie  dies  behauptet 
worden  ist  (vgl.  p.  594).  Entspräche  der  Scolex  thatsächlich  dem  Hinter- 
ende, so  würde  es  sich  also  bei  jenen  Cysticercen  mit  mehrfachen  Sco- 
leces wie  bei  den  „knospenden"  Anneliden  um  die  Bildung  fi-eier  Schwanz- 
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enden  handeln ;  die  Orientirung  der  neu  entstehenden  Individuen  wäie 
die  gleiche  wie  die  des  Stammthieres,  denn  der  erste  (oder  einzige)  wie 
die  folgenden  Scoleces  wachsen  als  Hinterenden  von  der  Blase  aus. 
Damit  wäre  also  gleichzeitig  die  Schwierigkeit  der  verschiedenartigen 
Entstehung  des  ersten  (bezw.  einzigen)  und  der  übrigen  Scoleces  be- 
hoben. Wir  haben  diese  Auffassung,  welche  gewiss  manches  für  sich  hat,, 
unserer  Darstellung  nicht  zu  Grunde  gelegt,  weil  sie  einer  weiteren  ent- 
wicklungsgeschichtlichen Begründung  bedarf  und  weil  sie  hinsichtlich  des 
ferneren  Verhaltens  des  Scolex,  d.  h.  seines  Ueberganges  in  die  Pro- 
glottidenkette ,  wieder  einen  geringeren  Grad  von  Wahrscheinlichkeit 
besitzt.  Die  Annahme  der  Ablösung  von  nicht  individualisirten  Körper- 
theilen  am  Vorderende  und  des  damit  verbundenen  Verlustes  des  Kopfes 
dürfte  grössere  Schwierigkeit  bereiten ,  als  diejenige  des  Abstossens 
solcher  besonders  differenzirter  Partien  am  Hinterende  (Proglottiden- 
bildung),  wie  der  Vorgang  jetzt  gewöhnlich  und  so  auch  in  unserer 
Darstellung  aufgefasst  wird  (p.  591).  Bei  jener  anderen  Orientirung 
der  Bandwurmkette  würde  dieser  Vorgang  übrigens  eine  grössere 
Aehnlichkeit  mit  der  Strobilation  der  Scyphomedusen  erlangen  und 
der  Charakter  der  Kette  als  Thierstock  gewänne  dadurch  an  Wahr- 
scheinlichkeit. Wir  vermögen  uns  dieser  Auffassung  aus  den  dort  (p.  592) 
dargelegten  Gründen  nicht  anzuschliessen,  sondern  betrachten  die  Band- 
wurmkette als  Individuum,  an  welchem  einzelne  Körperpartien  eine  weit- 
gehende Differenzirung  erlangen,  die  es  ihnen  ermöglicht,  sich  abzulösen 
und  sogar  eine  Zeit  lang  frei  zu  leben.  Eine  Analogie  hierzu  fanden 
wir  in  den  ebenfalls  zur  Ablösung  kommenden  „Schwimmknospen"  oder 
sonstigen  epitoken  Körperstrecken  gewisser  Anneliden  (p.  609). 


lY.  Echinodermen. 

Bei  einer  Anzahl  Echinodermen  kommt  ungeschlechtliche  Fort- 
pflanzung (durch  Theilung)  vor,  doch  ist  sie  nicht  sehr  verbreitet; 
dagegen  spielt  bei  ihnen  der  Ersatz  verloren  gegangener  Theile  eine 
wichtige  Rolle  und  führt  leicht  dazu,  dass  grössere  oder  kleinere  vom 
Körper  spontan  oder  unfreiwillig  abgelöste  Theile  sich  zu  einem  voll- 
ständigen Thier  ergänzen,  wodurch  dann  der  Effect  einer  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  erzielt  wird.  Das  bekannteste  Beispiel  hierfür 
bildet  die  Abschnürung  der  Seesternarme,  besonders  von  Linckia, 
welche  nach  erfolgtem  Wundverschluss  und  der  Neubildung  der  Arme 
durch  die  Kometenform  zur  Erzeugung  eines  vollständigen  Indivi- 
duums führt  (Fig.  448  u.  449).  Freiwillige  Zertheilungen  des  Körpers 
oder  solche,  die  auf  gewisse  äussere  Reize  hin  erfolgten,  und  im 
einen  wie  im  anderen  Falle  eine  Vervollständigung  des  Körpers 
zur  Folge  haben,  kommen  bei  Asteriden ,  Ophiuriden  und  Holo- 
thurien  vor. 

Stets  handelt  es  sich  bei  den  betrefi'enden  Theilungsvorgängen 
um  eine  Architomie  und  niemals  wird  die  Theilung  durch  Anlage  der 
neu  zu  bildenden  Körperpartien  vorbereitet.  Einigen  Arten  von 
Asteriden  (Asterias  tenuispina,  A.  acutispina,  A.  atlan- 
tica  u.  a. ,  sowie  Arten  von  Asterina,  Stic  haster  und  Cri- 
brella)  kommt  die  Fähigkeit  zu,  dass  sich  die  Scheibe  mitten  durch- 
theilen  kann.     Sechs-  und  achtarmige  Individuen  zerfallen  bei  diesem 
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Vorgang  in  zwei-,  drei-  oder  vierarmige  Exemplare  und  die  letzteren 
können  sich  sogar  weiter  in  zwei  zweiarmige  Individuen  tlieilen.  Die 
Wundränder  schliessen  sich  nach  geschehener  Durchtrennung  zu- 
sammen,  die  Körperdecke   wird   neu  gebildet,   und   zwar   scheint   die 
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Fig'.  148.  Abgelöste  Arme  von  Linckia  multifora  {A  B  D  E)  und  L.  Gull- 
dingii  (C)  in  verschiedenen  Stadien  der  Neubildung  der  Scheibe  und  der  vier  Arme. 
(Aus  A.  Brauek's  Seychellenmaterial  nach  Originalen  von  C.  Richters.) 

Neubildung,  wie  auch  bei  den  anderen  in  Frage  kommendeniOrganen 
von  diesen  selbst  oder  den  betreffenden  Körperschichten  auszugehen. 
So  wird  bei  den  Seesternen  der  Magen  durchgeschnürt  und  dasselbe 
muss  mit  dem  Ambulacral-,  Blutgefäss-  und  Nervensystem  geschehen. 


630 


Vierter  Abschnitt. 


Die  fehlenden  Arme  treten  als  kleine  stummeiförmige  Erhebungen  in 
mehr  oder  weniger  symmetrischer  Anordnung  auf,  um  sich  allmählich 
zu  vergrössern,  wodurch  dann  schliesslich  die  Symmetrieverhältnisse 
des  Seesterns  wieder  hergestellt  werden  (Kowalevsky,  Greeff, 
Perrier,  Marxens,  Cuenot,  Fredericq,  Ludwig,  King). 


m 


Fig.    449.      Spätere    Stadien    der    Scheiben-    und    Armneubildung    bei    Linckia 
ultifora.     (Aus  A.  Brauer's  Seychellenmaterial   nach  Originalen  von  C.  Richters.) 


Bei  dem  genannten  Theilungsact  werden  zwei,  oder  indem  diese 
sich  abermals  theilen,  mehr  neue  Individuen  gebildet.  Findet  aber, 
wie  es  anscheinend  geschehen  kann,  eine  spontane  Ablösung  von 
Armen  statt  und  erfolgt  an  ihnen  die  schon  erwähnte  Wiederher- 
stellung der  fehlenden  Theile,  so  könnte  naturgemäss  die  Zahl  der  neu 
gebildeten  Individuen  eine  grössere  sein.  Bei  den  einzeln  abgelösten 
Armen  ist  die  Neubildung  eine  sehr  weit  gehende,  indem  die  ganze 
Scheibe  mit  den  zugehörigen  inneren  Organen  und  den  fehlenden  Armen 
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ersetzt  werden  muss  (Fig.  448  u.  449).  Besondere,  etwa  den  „Bruch- 
gelenken" der  Arthropoden-Extremitäten  entsprechende  Vorrichtungen 
scheinen  nicht  vorhanden  zu  sein.  So  können  die  Arme  der  Seesterne 
ebenso  wie  diejenigen  der  Schlangen-  und  Haarsterne  in  verschiedener 
Entfernung  von  der  Scheibe  abbrechen  und  doch  regenerationsfähig 
sein.  Allerdings  ist  es  durch  den  Bau  der  Arme  und  gewisse  mecha- 
nische Verhältnisse  bedingt,  dass  die  Ablösung  bei  einzelnen  Arten  an 
ziemlich  bestimmten  Stellen  erfolgt,  bei  Asterias  vulgaris  z.  B. 
zwischen  dem  4.  und  5.,  bei  Brisinga  coronata  zwischen  dem 
2.  und  3.  Armwirbel,  also  dicht  an  der  Scheibe  (Haeckel,  Sarasin, 
HiROTA,  Kellogg,  Monks  u.  A.). 

Die  als  Schizogonie  bezeichnete  Fortpflanzung  findet  sich  in 
ähnlicher  Weise  bei  den  Ophiuriden  und  ist  am  genauesten  von 
Ophiactis  virens  (durch  Simroth  und  schon  vor  ihm  durch 
Steenstrup,  Sars  und  Lütken)  bekannt  geworden.  Bei  diesem 
Schlangenstern  kann  sie  in  jedem  Lebensalter  stattfinden  und  pflegt 
sich  auf  die  Weise  zu  vollziehen,  dass  das  sechsarmige  Thier  in  Folge 
der  an  der  Scheibe  erfolgenden  Durchtheilung  in  zwei  dreiarmige  In- 
dividuen zerfällt.  Dabei  ist  die  Theilungsebene  nicht  vorbestimmt 
und  regelmässig  gelagert,  sondern  variirt  einigermassen,  so  dass  der 
Umfang  beider  Theilstiicke  verschieden  ausfällt.  Dementsprechend  ist 
auch  das  Verhalten  der  in  Mitleidenschaft  gezogenen  Organe  ein  ver- 
schiedenartiges. Ihr  Ersatz  und  die  Ergänzung  der  fehlenden  Körper- 
theile  dürfte  sich  im  Ganzen  so  vollziehen,  wie  dies  bereits  vorher 
für  die  Seesterne  angedeutet  wurde.  Die  durch  Theilung  der  fünf- 
und  sechsarmigen  Schlangensterne  entstandenen  zwei-  und  dreiarmigen 
Individuen  bringen  die  fehlenden  Arme  allmählich  wieder  zur  Aus- 
bildung und  ergänzen  sich  zu  vier-  und  sechsarmigen  Sternen  (Lütken, 
Simroth,  Dawydoff,  Zeleny). 

Die  spontane  und  wohl  auch  auf  äussere  Reizung  hin  erfolgende 
Theilung  kommt  noch  bei  anderen  Ophiuriden,  so  bei  verschiedenen  Arten 
der  Gattung  Ophiactis,  bei  Ophiothela,  Ophiolepis  und 
Ophiocoma  vor,  wie  auch  das  Abwerfen  der  Arme  und  deren  Neu- 
bildung eine  von  den  Schlangensternen  bekannte  Erscheinung  ist.  Auf 
die  ^sich  hierbei  vollziehenden  Regenerationsvorgänge  soll  hier  ebenso 
wenig  eingegangen  werden,  wie  auf  die  experimentellen  Untersuchungen, 
welche  sich  unter  verschiedenen  Gesichtspunkten  mit  der  Regeneration 
verloren  gegangener  Theile,  besonders  der  Arme,  am  Körper  der  See-  und 
Schlangensterne  beschäftigten  (Hirota,  Dawydoff,  King,  Monks.  Kellogg, 
Zeleny)  ;    es    wird    dazu  im  Capitel  Regeneration  noch  Gelegenheit  sein. 

In  ausgedehntem  Masse  besitzen  die  Crinoiden  die  Fähigkeit,  die  ab- 
gebrochenen Arme  und  recht  beträchtliche  Partien  der  Scheibe  wieder 
neu  zu  bilden,  wie  besonders  Przibkam's  erfolgreiche  Versuche^  aber  auch 
die  Beobachtungen  früherer  Autoren  zeigten.  Regenerationsfähig  sind  eben- 
falls die  Echiniden,  wenn  auch  bei  ihnen,  entsprechend  ihrer  dafür  weniger 
geeigneten  Körpei^gestalt,  das  Regenerationsvermögen  in  weit  geringerem 
Grade  ausgebildet  zu  sein  scheint.  Aus  beiden  Abtheilungen  (Haar- 
sternen und  Seeigeln)  sind  uns  dagegen  Fälle  von  ungeschlechtlicher  Fort- 
pflanzung nicht  bekannt  geworden,  während  bei  den  Holothurien  gewisse 
Erscheinungen  in  dieser  Weise  gedeutet  werden  können. 

Von  den  Holothurien  ist  es  schon  lange  bekannt,  dass  bei 
manchen    von   ihnen   (Cucumaria,    Synapta)    eine    quere    Durch- 
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theilung  des  Körpers  möglich  ist  und  die  Theilstücke  zu  vollständigen 
Individuen  werden  können.  Da  derartige  Beobachtungen  naturgemäss 
an  Thieren  gemacht  worden  sind,  die  in  Gefangenschaft  gehalten 
wurden,  so  hat  man  die  Erscheinung  des  Zerschnürens  in  Theilstücke 
auf  diese  zurückgeführt  und  sie  als  ein  vielleicht  mehr  pathologisches 
Verhalten  angesehen,  jedoch  spricht  die  Fähigkeit,  ein  neues,  voll- 
ständiges Thier  zu  liefern,  wohl  weniger  für  diese  Annahme.  Es  mag 
sein,  dass  äussere  Reize|  wie  sie  mit  dem  Leben  im  Aquarium  ver- 
bunden sind,  jene  Erscheinung  auslösen,  doch  ist  anzunehmen,  dass 
ähnliche  Reize  in  der  freien  Natur  zu  entsprechenden  Wirkungen 
führen. 

Allbekannt  ist  die  sonderbare  Eigenthümlichkeit  der  Seewalzen,, 
den  vorn  in  der  Nähe  des  Ambulacralringes  abgerissenen  Darmkanal 
durch  den  After  ausstossen  und  ihn  wie  auch  andere  Organe  (Tentakel, 
Kalkring,  Geschlechtsorgane)  neu  bilden  zu  können  (Semper,  Noll). 
Aber,  wie  gesagt,  vermag  sich  auch  der  ganze  Körper  durchzuschnüren ; 
so  treten  bei  Synapta  in  Folge  äusserer  Reize  Einschnürungen  am 
Körper  auf,  die  zu  dessen  Zerfall  in  Theilstücke  führen.  Von  diesen 
soll  (nach  den  von  Baur  angestellten  Beobachtungen)  nur  das  Kopf- 
stück in  der  Lage  sein,  sich  zu  einem  vollständigen  Thier  zu  ergänzen, 
während  bei  Cucumaria  die  Verhältnisse  anders  liegen.  Cucu- 
maria  lactea  kann  nach  den  bereits  von  Dalyell  (1840)  gemachten 
Wahrnehmungen  ohne  ersichtlichen  äusseren  Anlass  in  zwei  Theilstücke 
von  ungefähr  gleicher  Grösse  zerfallen,  die  einer  abermaligen  Theilung 
fähig  sind  und  zu  vollständigen  Holothurien  heranwachsen.  Denselben 
Vorgang  beobachtete  später  Chadwick  bei  mehreren  Exemplaren  von 
C.  planci,  und  Monticelli  konnte  ebenfalls  für  dieselbe  Art  fest- 
stellen, dass  ein  solches  Thier  durch  Autotomie  in  zwei  oder  drei  Theil- 
stücke zerfällt,  welche  vollständige  Individuen  liefern.  Die  Theilungen 
können  sich  auch  hier  mehrmals  nach  einander  wiederholen  oder  auf 
experimentellem  Wege  mehrfach  herbeigeführt  werden  bis  eine  gewisse 
Erschöpfung  den  weiteren  Fortgang  der  Theilung  verhindert. 

Wie  man  sieht  und  wie  schon  vorher  erwähnt  wurde,  geht  der 
auf  irgend  welche  Reize  hin  erfolgte  Zerfall  des  Körpers  und  die  Er- 
gänzung der  Theilstücke  so  zu  sagen  unmerklich  in  eine  Fortpflanzung 
über  in  ähnlicher  Weise  etwa,  wie  es  bei  den  Turbellarien  und  Anne- 
liden der  Fall  ist,  und  man  kann  zweifelhaft  sein,  ob  man  es  bei  dieser 
Architomie  der  Echinodermen  nur  mit  einem  sehr  weit  gehenden  Re- 
generationsvermögen oder  mit  einer  wirklichen  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung zu  thun  hat.  Jedenfalls  liegt  auch  hier  einer  derjenigen 
Fälle  vor,  in  denen  beide  Erscheinungen  in  einander  übergehen. 


V.  Bryozoen. 

(Bryozoa  ectoprocta  und  endoprocta.) 

Für  die  hier  anzustellenden  Betrachtungen  empfiehlt  es  sich,  trotz 
mannigfacher  Verschiedenheit  in  der  Organisation  und  Entwicklung,  die 
Bryozoa  ectoprocta  mit  den  Endoprocten  zusammenzufassen,  da  die  bei 
der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  beider  Gruppen  sich  abspielenden 
Vorgänge  ohne  Weiteres  in  Vergleich  zu  setzen  sind.  Bei  den  Bryozoen 
als  ausgesprochen  stockbildenden  Thieren   muss  die  ungeschlechtliche 
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Fortpflanzung  naturgemäss  eine  wichtige  Rolle  spielen ;  in  der  That 
ist  sie  ihnen  allen  eigenthümlich  und  findet  sich  auch  bei  denjenigen 
Formen,  welche  wie  Loxosoma  als  Einzelthiere  leben.  Dem- 
entsprechend pflegt  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  bereits  sehr 
frühzeitig  zu  beginnen,  und  man  hat  sich  sogar  die  Frage  vorgelegt, 
ob  nicht  die  Entwicklung  des  ersten  Polypids  aus  der  Larve  schon 
als  Knospung  anzusehen  ist.  Jedenfalls  kann  diese  aber  bereits  in 
der  Larvenperiode  ihren  Anfang  nehmen. 

Die  bei  der  Knospung  sich  abspielenden  Entwicklungsvorgänge 
lassen  sich  übrigens  nicht  immer  mit  denen  der  Embryonalentwicklung 
in  Einklang  bringen ;  sie  liegen  zum  Theil  nicht  besonders  klar  und 
haben  daher  eine  ziemlich  verschiedene  Beurtheilung  erfahren.  Viel- 
leicht ist  es  in  den  verhältnissmässig  hohen  Organisationsverhältnissen 
der  Bryozoen  begründet,  dass  diese  später  auftretenden  Neubildungs- 
vorgänge gewisse  Abänderungen  erleiden  raussten. 

1.  Auftreten  und  Ausbildung  neuer  Individuen  am  Stock. 

Zwar  ist  in  den  verschiedenen  Abtheilungen  der  Bryozoen  eine 
ziemlich  weitgehende  Uebereinstimmung  hinsichtlich  der  Knospen- 
bildung nicht  zu  verkennen,  und  sogar  die  Endoprocten  machen  davon 
keine  Ausnahme,  aber  gewisse  Abweichungen  im  Verlauf  dieser  Bil- 
dungsvorgänge sind  dennoch  vorhanden  und  lassen  eine  getrennte 
Behandlung  der  Hauptgruppen  wünschenswerth  erscheinen.  Eine 
dieser  Verschiedenheiten  besteht  darin,  dass  die  Anlage  des  Polypids 
derjenigen  des  Cystids  vorangehen  oder  folgen  kann.  Ersteres  pflegt 
bei  den  Phylactolämen,  letzteres  bei  den  Gymnolämen  der  Fall  zu 
sein.  Wenn  man  auch  diesem  besonders  von  Nitsche  betonten 
Unterschied  zweier  Knospungstypen  der  Ectoprocten  später  nicht 
mehr  diese  weitgehende  Bedeutung  zuerkannte  (Seeliger),  so  em- 
pfiehlt es  sich  dennoch,  sie  bei  der  Darstellung  aus  einander  zu  halten. 
Wir  lassen  die  vor  Allem  durch  die  eingehenden  Untersuchungen  von 
Braem  und  Davenport  in  sehr  klarer  Weise  erläuterte  Knospung 
der  Phylactolämen  vorausgehen,  indem  wir  gleichzeitig  auf  die  bereits 
früher  im  Anschluss  an  die  Embryonalentwicklung  gemachten  Darle- 
gungen, so  wie  auf  die  dort  mitgetheilte  Litteratur  verweisen  (Spec. 
Theil,  p.  1215—1220  und  1261—1263). 

A.  Phylactolämen. 

Die  Bildung  der  Knospen  geht,  wie  bei  den  Bryozoen  überhaupt, 
von  der  Körperwand  aus,  erfolgt  aber  nicht  an  beliebigen,  sondern 
an  bestimmten  Stellen  des  Stockes,  und  zwar  in  Verbindung  mit  einer 
schon  vorhandenen  Polypidanlage.  Wenn  in  besonderen  Fällen,  wie 
beim  Auftreten  des  zweiten  Polypids  am  Embryo  von  Plumatella 
(nach  Davenport)  oder  bei  der  Statoblasten-Entwicklung  von  Cris tä- 
te IIa  (nach  Braem),  die  neuen  Polypidknospen  unabhängig  von  älteren 
sich  finden,  so  handelt  es  sich  dabei  um  Ausnahmen,  auf  welche  dann 
sofort  wieder  die  unmittelbare,  von  bereits  vorhandenen  Polypidanlagen 
ausgehende  Bildung  neuer  Knospen  folgt  oder  es  fand  eine  sehr  frühe 
Emancipation  und  Loslösung  der  Anlage  von  dem  älteren  Polypid 
statt,  wodurch  sie  diesem  gegenüber  eine  gewisse  Selbstständigkeit 
gewann. 
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Für  gewöhnlich  tritt  die  neue  Knospe  als  kleine  knopfförmige 
Verdickung  an  der  Oralseite  des  Halstheils  einer  älteren  Polypidanlage 
auf  (Fig.  450  I  B).  Die  letztere  ist  selbst  in  der  Entwicklung  noch 
weit  zurück  und  geht  also  bereits  sehr  frühzeitig  zur  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  über.  Sie  besteht  im  Wesentlichen  erst  aus  zw^ei 
Zellschichten,  und  dies  gilt  ebenso  für  die  jüngere  Knospe,  bei  welcher 
dieses  Verhalten  mit  fortschreitendem  Wachsthum  noch  klarer  hervortritt. 
Die  jüngere  Knospe  erscheint  jetzt  als  eine  Ausstülpung  der  älteren, 
indem  deren  Höhlung  sich  als  schmaler  Spalt  in  diejenige  der  neuen 
Polypidanlage  fortsetzt  (Fig.  450  //  B  u.  Fig.  452  II  B). 

Auf  die  geschilderte  Weise  kommen  die  sehr  characteristischen 
„Doppelknospen"  (Nitsche,  Braem)  zu  Stande,  durch  welche  der 
Zusammenhang  neu  knospender  Individuen  mit  den  älteren  besonders 
deutlich  erläutert  wird  (Fig.  455  und  466).  Die  neu  entstehenden 
Individuen  verhalten  sich  dann  entsprechend  wie  diejenigen,  aus  denen 
sie  selbst  hervorgingen,  d.  h.  auch  sie  bringen  an  ihrem  Halsabschnitt 
wieder  neue  Knospen  hervor  (Fig.  450  III,  IV,  B,  C  u.  Fig.  452). 


Figr.  450.  Medianschnitte  durch  Knospen  von  Cristatella  mucedo.  (Nach 
F.  Braem,  1890.) 

I  und  II  Knospe  (^4)  mit  Tochterknospe  {B),  III  Hauptkuospe  [Ä)  mit  Tochter-  {B) 
und  Enkelknospe  (C),  IV — VI  Grösserwerden  der  Knospen  und  Bildtmg  einer  zweiten 
Tochterknospe  {B')  an  der  Hauptknospe,  ect  Ectoderm,  mes  Mesoderm  der  Körperwand 
(des  Cystids) 


Mit  der  Ausbildung  einer  Tochterknospe  pflegt  übrigens  die  Bildungs- 
fälligkeit  des  Polypids  noch  nicht  erschöpft  zu  sein,  sondern  ihr  folgt 
dann,  wenn  die  erste  Knospe  schon  grösser  geworden  ist  und  ihrerseits 
wieder  eine  Knospe  gebildet  hat  (Fig.  450  //,  177,  7F,  B  u.  C),  eine 
zw^eite  ebenfalls  von  der  Oralseite  des  Halsteils  ausgehende  Knospe 
(Fig.  450  IV — FZ,  B^).  Diese  erscheint  zunächst  in  ihrer  Entstehungs- 
weise insofern  etwas  abweichend,  als  sie  mehr  an  der  Cystidwand  und 
nicht  ganz  direct  am  Polypid  liegt.  Der  Character  als  Doppelknospe 
kommt  also  hier  weniger  zum  Ausdruck,    und  man  hätte    also  einen  der 
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Eälle  vor  sich,  in  welchem  die  Knospen  unabhängig  von  einem  Polypid 
an  der  Körperwand  entstehen.  Jedoch  ist  die  Abweichung  eine  nur 
scheinbare,  jedenfalls  durch  die  vorhergehende  Knospenausbildung  her- 
vorgerufene ;  in  Wirklichkeit  sind  Bildungsstelle  und  Bildungsmaterial 
für  die  Knospen  ungefähr  im  Ganzen  die  gleichen  wie  vorher;  die  untere 
hat  nur  eine  geringe  Verschiebung  erfahren,  doch  steht  ihr  Bildungsherd 
mit  dem  wucherungsfähigen  Gewebe  des  Halstheils  der  älteren  Polypid- 
anlage  in  directem  Zusammenhang  (Fig.  450  IV  u,  F),  wodurch  ihre 
Zugehörigkeit  zu  dieser  von  selbst  erwiesen  wird. 

In  besonderen  Fällen  kann  nach  der  zweiten  noch  eine  dritte  Tochter- 
knospe von  demselben  Polypid  hervorgebracht  werden,  ja  unter  Umständen 
scheint    das    vorhandene  Bildungsmaterial    noch   zur  Erzeugung   weiterer 
Tochterknospen  auszureichen.    Die 
Zahl    der    von  ein  und  demselben 

Polypid    erzeugten  Individuen    ist  ,-  ^ 

also  keine  fest  bestimmte.  In  der 
Jugend  werden  mehr  Individuen 
hervorgebracht,  während  die  Fähig- 
keit hierzu  im  Alter  sogar  unter 
die  sonst  gewöhnliche  Zweizahl 
herabgehen  kann  (Braem). 


Flg'.  451.  Schematische  Darstellung 
eines  Phylactolämen  -  Individuums.  (Im 
Anschluss  an  CORi,   1891.) 

a  After,  ed  Enddarm,  eh  Epistom- 
höhle,  ep  Epistom,  /Funiculus,  g  Ganglion, 
Ih  Lophophorhöhle  (Ringkanal),  ?»  Mund, 
mg  Magen,  n  Nephridium,  oe  Oesophagus, 
t  Tentakel ,  tm  Tentakularmembran ,  ts 
Teutakelscheide. 


Indem  jedes  neu  entstehende 
Individuum  directauf  ein  anderes 
zurückzuführen  ist  und  für  dieses 
wieder  das  Gleiche  gilt,  lassen 
sich  alle  Individuen  des  Stocks 
schliesslich  in  mehr  oder  weniger 
directer  Reihenfolge  auf  das  erste, 
aus  dem  Embryo,  bezw.  aus  der 
Larve  hervorgegangene  Polypid 
zurück  leiten.  Jedes  der  neu 
gebildeten  Individuen  kann  dann 

in  der  angegebenen  Weise  zur  Bildung  neuer  Individuen  und  zur 
Ausbildung  des  Stockes  beitragen.  Dass  der  Anfang  hierzu  bereits 
auf  sehr  früher  Ausbildungsstufe  gemacht  wird,  wurde  bereits  her- 
vorgehoben. Mit  ihrem  fortschreitenden  Wachsthum  hebt  sich  die 
Knospe  allmählich  von  dem  Mutterthier  ab  und  rückt  mehr  von  ihm 
weg  (Fig.  450  ii — IV),  was  übrigens  in  bestimmt  geregelter,  mit  dem 
Auftreten  der  Knospen  im  Zusammenhang  stehender  Weise  geschieht 
und  insofern  für  die  Anordnung  der  Knospen  in  ihrer  Gesammtheit 
eine  gewisse  Gesetzmässigkeit  ergiebt.  Darauf  wird  bei  Besprechung 
der  Stockbildung  noch  zurück  zu  kommen  sein. 
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An  der  Knospe  hat  mit  ihrer  Grössenzunahme  die  Differenzirung 
der  einzelnen  Regionen  und  die  Ausbildung  der  Organe  begonnen. 
Dass  nicht  die  ganze  Knospenanlage  hierzu  verwendet  wird,  sondern 
aus  ihrem  „Halstheil"  neue  Knospen  gebildet  werden,  ging  schon  aus 
dem  früher  Mitgetheilten  hervor  (Fig.  450  u.  452).  Diese  Partie  der 
Oralseite  kommt  also  für  die  Ausbildung  des  betreffenden  Individuums 
nicht  in  Betracht,  da  sich  die  letztere  zunächst  besonders  an  dem  inneren 
Theile  der  (in  einer  der  Mediane  entsprechenden  Ebene  comprimirteu) 
Knospe  vollzieht.  Zum  besseren  Verständniss  der  nachfolgenden,  auf 
die  Organentwicklung  bezüglichen  Ausführungen,  wird  hier  die  Ab- 
bildung Fig.  451  beigegeben,  aus  welcher  die  in  Betracht  kommenden 
Hauptzüge  der  Organisation  ersichtlich  sind. 


Fig'.  452.  I — IV.  Mediauschnitte  durcli  Knospen  von  Plumatella  fungosa. 
(Nach  Braem,  1890.) 

v^  /  Knospe  an  der  Körperwand  mit  Andeutung  der  Tochterknospe  (B),  II  letztere 
weiter  ausgebildet  und  Hauptknos^je  {A)  mehr  entwickelt,  III  Halsteil  der  Hauptkuospe 
{Ä)  mit  Tochterknospe  {B)  und  Andeutung  der  Enkelknospe  (C),  IV  letztere  deutlicher 
C),  die  Tochterknospe  {B)  weiter  entwickelt. 

cw  Cuticula,  ecl  Ectoderm,  mes  Mesoderm  der  Körperwand. 

an  Stelle  der  Darmeinstülpung,  m  Munddarm,  n  Nervensyste?»,  l  Verlauf  der  Lophophor- 
leiste,  at  und  ot  Stellen  für  die  Bildung  der  analen  uud  oralen  Tentakeln,  ts  Tentakel- 
seheide. 


Für  die  weiteren  Entwicklungsvorgänge  ist  vor  Allem  eine  Faltung 
der  inneren  Zellanlage  characteristisch,  die  sich  zuerst  in  einer  Art  von 
Knickung  an  der  Analseite  (in  der  Figur  452  Jli  i?  bei  an)  zu  erkennen 
giebt,  um  dann  von  hier  aus  in  der  Mediane  nach  abwärts  vorzu- 
dringen und  sich  dabei  dem  unteren  Theil  der  Knospenhöhle  ungefähr 
parallel  zu  stellen  (Fig.  450  II — IV,  nach  Braem).  Auf  diese  Weise 
kommt  ein  Blindsack  zu  Stande,  der  sich  nur  an  der  Ursprungsstelle 
in   die   primäre  Knospungshöhle  öffnet.     Diese  Stelle   entspricht   dem 
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After;  aus  dem  Blindsack  geht  aber  nach  Braem's  Darstellung  nicht 
der  gesammte  Darm,  sondern  nur  Magen-  und  Enddarm  hervor, 
während  der  Yorderdarm  von  der  ursprünglichen  Knospenhöhle  aus 
entsteht.  Diese  letztere  wird  zum  Atrium  und  an  ihrer  Hinterwand 
markirt  sich  in  Form  eines  stumpfen  Winkels  (bei  m  in  Fig.  452  J) 
•die  Stelle,  an  welcher  als  trichterförmige  Einsenkung  später  der 
Munddarm  gebildet  wird  (Fig.  452  II  u.  III,  m).  Die  Vereinigung  der 
beiden  Abschnitte  des  Darmkanals  wird  erst  auf  etwas  älteren  Stadien 
herbeigeführt,    wenn    bereits    das  Nervensystem   zur  Ausbildung   ge- 


y/^es 


Fig.  453.  B  u  g  u  1  a  S  a  b  a  t  i  e  r  i.  Ä  Medianschnitt  eines  in  Ausbildung  begriffenen, 
JB  eines  etwas  älteren  Polypids.     (Nach  Calvet,   1900.) 

an  After,  bl  Blinddarm,  ca  Cardialfalte,  fu  Funiculus,  l  Lophophor,  m  Mundöffnung, 
■mes  Mesoderra,  n  Nervensystem  (Ganglion),  oes  Oesophagus,  ov  Eier,  ph  Pharynx,  r  Rectum, 
rk  Ringkanal,  t  Tentakel,  ts  Tentakelscheide. 


langt  ist.  Dieses  entsteht  wie  die  Tentakelkrone  im  Bereich  des  Atriums, 
lieber  der  Einbuchtung  des  Munddarms  (bei  n  in  Fig.  452  III  u.  IV) 
tritt  eine  weitere  und  umfangreichere  Einsenkung  hervor,  welche  die 
Anlage  des  Centralnervensystems  darstellt  (Fig.  452  IT  u.  Fig.  453  n). 
Diese  senkt  sich  allmählich  in  die  Tiefe,  so  dass  sie  schliesslich  nur 
noch  durch  einen  schmalen  Spalt  mit  der  Höhlung  des  Atriums  in 
Verbindung  steht  und  sich  am  Ende  davon  abschnürt.  Dicht  über 
der  Ablösungsstelle  des  Ganglions  (von  der  Epithelschicht)  liegt  dann 
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die  „Analseite"  des  Mundes,  an  welcher  sich  das  Epistom,   d.  h.   der 
dorsalwärts  vorragende  Munddeckel,  bildet. 

Unterdessen  ist  die  äussere  Zellenlage  der  Knospe  nach  innen 
und  besonders  zwischen  die  beiden  noch  getrennten  Darmabschnitte 
vorgedrungen,  welche  sie  umhüllt,  mit  Ausnahme  jedoch  der  Stelle, 
wo  die  Darmschläuche  mit  den  blinden  Enden  an  einander  stossen.  Hier 
erfolgt  dann  die  Verlöthung  beider  Enden  und  der  Durchbruch  der 
Darmhöhle,  so  dass  erst  von  jetzt  an  ein  einheitlicher  Darmkanal 
vorhanden  ist  (Fig.  453  u.  455).  Die  Vereinigungsstelle  des  Vorder- 
und  Mitteldarms  wird  durch  die  in's  Innere  vorragende  Cardialklappe, 
sowie  durch  eine  dieser  Innenfalte  entsprechende  äussere  Ringfurche 
dauernd  gekennzeichnet  (Fig.  453  B  u.  455).  Der  mächtige  Blindsack 
des  Magens,  an  den  sich  der  Funiculus  ansetzt,  kommt  erst  allmählich 
zur  Ausbildung,  ebenso  wie  sich  dadurch  und  durch  eine  äusserlich 
markirte  Ringfalte  der  Magen  von  dem  Enddarm  absetzt  (Fig.  453  B). 
Wir  durften  bei  diesen  Ausführungen  zugleich  auf  Stadien  aus  der 
Entwicklung  der  Gymnolämen-Knospen  verweisen,  da  sie  in  recht 
ähnlicher  Weise  verläuft  und  Calvet  (1900)  sehr  instructive  Ab- 
bildungen davon  giebt  (Fig.  453  Ä  u.  B). 


evLedmes 


7nes€etoii 


Fig.  454.  Querschnitt  durch  eine  Knospe  von  Plumatella  fungosa.  (Nach 
Bkaem,  1890.) 

cu  Cutieula,  ect  Ectoderm,  eil  Enddarm,  Ih  Lophophorhöhle,  mes  Mesoderm,  n  Nerven- 
höhle (Anlage  des  Ganglions),  r  Retractor. 


Bald  erfährt  auch  der  Vorderdarm  noch  eine  weitere  Differen- 
zirung,  indem  die  vorher  erwähnte  Mundeinstülpung  (Fig.  452  II,  m) 
nicht  dem  definitiven  Mund  und  Vorderdarm  entspricht,  sondern  nur 
den  späteren  Oesophagus  liefert,  während  der  Pharynx  des  fertigen 
Polypids  durch  Einbeziehung  der  ausserhalb  des  „embryonalen"  Mundes 
gelegenen  Partien  gebildet  wird  (Fig.  453).  Diese  Gestaltungsverhält- 
nisse, sowie  die  endgültige  Ausmündung  des  jetzt  noch  in  Verbindung 
mit  dem  Atrium  stehenden  Enddarms  (Fig.  452  II  u.  IV)  werden 
durch  die  bisher  noch  nicht  erwähnte  Ausbildung  des  Tentakelapparate& 
mit  bestimmt. 

Zur  Zeit,  wenn  die  Anlage  des  Ganglions  in  der  schon  erwähnten 
Weise  als  leichte  Einsenkung  auftritt  (Fig.  452  II,  n),  machen  sich  in 
Verbindung  damit  und  seitlich  von  ihr  zwei  Wülste  geltend,  die  auch 
äusserlich  durch  Einstülpungen  markirt  sind,  indem  hier  die  Leibes- 
höhle (des  Mutterthieres)  gegen  das  Innere  der  Knospe  vordringt 
(Fig.  454  Z/«).  Die  Einstülpungen  stellen  die  Lophophorhöhle  dar,  denn 
jene  beide  Wülste  neben  der  Gangiienanlage  entsprechen  der  ersten 
Andeutung   der  Arme   des  Lophophors.     Sie   ziehen  leistenförmig  am 
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Rande  der  analen  Platte  des  Atriums  nach  vorn,  um  vor  dem  Munde 
in   einer   leichten  Erhebung  zu  enden  (Fig.  452  77,  at~ot).    Letztere 
stellt  die  Ursprungsstelle  der  oralen  Tentakeln  dar,  während  die  analen 
Tentakeln  an  dem  entgegengesetzten  Punkte  (Fig.  45277,  at)  entstehen 
werden.     Ihre  Ausbildung   steht   mit   derjenigen  der  Lophophorhöhle, 
des  Ringkanals  und  dem  seitlichen  Auswachsen  der  Lophophorarme  im 
Zusammenhang,    welche   Vor- 
gänge    nicht    näher    verfolgt 
werden  können.   Hier  sei  nur 
erwähnt,    dass    die    Tentakeln 
in  Form  zackiger  Erhebungen 
an   der  Oralseite  des  Pharyn- 
gealrandes  auftreten,   um  von 
da    aus    auf    die    Lophophor- 
leiste    bezw.    -Arme    überzu- 
gehen.    Indem   sich  die  Höh- 
lung   des   Kanals   in   die   Er- 
hebungen fortsetzt,  erscheinen 
sie  nunmehr  als  zweiblättrige 
Ausstülpungen   der  Knospen- 
wand.    Von  der   oralen  („ab- 
oralen" Seite   nach  Nitsche) 
ausgehend,   schreitet   die   Bil- 
dung  der  Tentakeln  am  Aus- 
senrand    des  Lophophors  von 
der  Basis   bis   zur  Spitze  der 
Arme  fort,  so  dass  die  an  der 
Basis   stehenden   bereits   weit 
entwickelt     sind,     wenn     die- 
jenigen   an    der    Spitze    eben 
erst  angedeutet  erscheinen. 


Figr.  455.  Zweigende  von  Plu- 
matellii  fungosa  im  optischen 
Medianschnitt  in  etwas  schematisirter 
Darstellung,  insofern  die  Medianebenen 
aller  Knospen  und  Polypide  in  eine 
Hauptebene  gelegt  sind.  (Wenig  ver- 
ändert nach  Beaem,    1890.) 

A,  B,  B\  jB\  C,  C\  C\  D,  E 
die  Knospen  in  der  früher  (p.  634) 
besprochenen  Reilienfolge. 

hl  Blinddarm,  ca  Cardialfalte,  ed 
Enddarm,  eip  Epistom,  Ih  Lophophor- 
höhle, ma  Magen,  n  Nervensy.stem 
(Ganglion),  oes  Oesophagus,  ph  Pha- 
rynx, rh  Eingkanal,  st  Statoblasten  am 
Funiculus,  ts  Tentakelscheide. 


Damit  ist  im  Wesentlichen  das  Polypid  entwickelt, 
welches  also  der  Hauptsache  nach  aus  einem  verhältnissmässig  be- 
schränkten Theil  der  Knospenanlage,  nämlich  aus  deren  Fundus  (der 
„Analplatte"  des  Atriums  nach  Braem)  hervorgeht,  während  die 
darüber  liegenden  Partien  die  Tentakelscheide  (Fig.  452  777,  Fig.  453, 
455  fo),   die  Tochterknospen   und   das    Cystid   zu   liefern   haben.     Die 


{)40  Vierter  Abschnitt. 

genannten  Regionen  lassen  sich  am  besten  durch  einen  Vergleich  der 
Figuren  452  / — IV  erkennen  und  besonders  aus  Fig.  452 III,  in  welcher 
der  Bezirk,  der  das  Polypid  zu  liefern  hat,  durch  Schraffirung  an- 
gedeutet wurde. 

Die  zweischichtige  Knospen  wand  biegt  nach  aussen  um  in  diejenige 
des  Mutterthieres  und  die  Wand  des  Stockes  (Fig.  452)  und  an  dieser 
Stelle  erfolgt  die  Neubildung  des  Cystids.  Sie  scheint  haupt- 
sächlich auf  Kosten  des  bildungsfähigen  Zellenmaterials  am  Knospeu- 
hals  vor  sich  zu  gehen,  indem  die  innere  Zellenlage  der  Knospe  das 
Körperepithel,  die  äussere  Knospenschicht  hingegen  die  Auskleidung 
der  Leibeshöhle,  das  innere  Epithel  und  die  Muskulatur  der  Cystid- 
wand  liefert  (Braem,  Davenport).  Hinsichtlich  des  besonders  von 
den  älteren  Autoren  zwischen  Polypid  und  Cystid  angenommenen 
Unterschieds,  wonach  beiden  eine  gewisse  Selbstständigkeit  und  Un- 
abhängigkeit von  einander  zugeschrieben  wurde,  ist  erwähnenswerth, 
dass  die  Bildung  neuer  Partien  des  Cystids  anscheinend  auch  von 
diesem  selbst  ausgehen  kann,  wie  Davenport  es  für  Cristatella 
angiebt,  doch  dürfte  im  Allgemeinen  die  Cystidbildung  mehr  vom 
Zellenmaterial  der  Knospe  aus  und  somit  im  Zusammenhang  mit  dem 
Polypid  (durch  Vermittlung  der  Tentakelscheide,  Fig.  452 III  und 
Fig.  453)  erfolgen,  so  dass  auch  in  dieser  Hinsicht  jener  Unterschied 
zwischen  Polypid  und  Cystid  zurücktritt. 

Im  Interesse  einer  einigermassen  einheitlichen  Darstellung  der  be- 
sprochenen BilduDgsvorgänge,  die  aber  bei  dem  Mangel  instructiver  Ab- 
bildungen der  einzelnen  Uebergangsstadien  schwer  genug  zu  gewinnen 
ist,  lehnten  wir  uns  im  Vorstehenden  hauptsächlich  an  Braem's  mono- 
graphische Behandlung  der  Phylactolämen-Knospung  an,  möchten  aber 
ausdrücklich  auf  seine  Originalarbeit,  wie  auf  die  von  Davenport, 
Keaepelin  und  Nitschb,  sowie  auf  die  älteren  Untersuchungen  der  im 
Speciellen  Theil  unseres  Lehrbuchs  (p.  1215  u.  1231)  genannten  Autoren 
verweisen. 

B.  Gymnoiämen. 

Gegenüber  dem  Verhalten  der  Phylactolämen  ist  für  die  Ent- 
stehung neuer  Individuen  am  Stock  das  Vorausgehen  der  Cystid- 
bildung vor  derjenigen  des  Polypids  characteristisch,  wie  schon  er- 
wähnt wurde,  und  wenn  auch  diesem  abweichenden  Bildungsvorgang 
nicht  die  grosse  Bedeutung  zukommt,  die  ihm  früher  beigelegt  wurde, 
so  ist  doch  immerhin  das  in  Folge  dieser  Abweichung  sich  ergebende 
Bild  ein  recht  verschiedenartiges.  Wenn  wir  an  das  zuletzt  für  die 
Phylactolämen  hinsichtlich  der  Cystidbildung  Mitgetheilte  anknüpfen, 
so  fällt  bei  der  Bildung  eines  neuen  Individuums  vor  Allem  das 
bereits  vor  Beginn  der  eigentlichen  Knospenbildung  stattfindende  Aus- 
wachsen des  Cystids  auf. 

Halten  wir  uns  zunächst  an  die  von  Braem  und  Davenport  ein- 
gehend untersuchte  Paludicella,  so  vollzieht  sich  hier  in  Folge  des 
Vorhandenseins  wucherungsfähigen  Gewebes  in  der  Apikairegion  der 
Leibeswand,  deren  Auswachsen  in  Form  einer  handschuhfingerartigen 
{aus  beiden  Blättern  gebildeten)  Ausstülpung  (Fig.  456  Ä  u.  B).  Dies 
ist  die  Anlage  des  neuen  Cystids,  welche  allmählich  die  für  das  aus- 
gebildete Zoöcium  characteristische  Differenzirung  erlangt,  wobei  sie 
weiter  heranwächst  und  sich  gegen  das  vorangehende  ältere  Individuum 
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absetzt.  Erst  wenn  diese  Ausgestaltung  der  Cystidanlage  erfolgt  ist, 
also  ziemlich  spät,  wird  an  ihr,  subapikal  gelagert,  die  Anlage  des 
Polypids  kenntlich,  die  aus  einem  Complex  bildungsfähigen  Gewebes 
der  Cystidwand  hervorgeht  (Fig.  456  B).  Gegenüber  dem  Cystid  er- 
scheint das  Polypid  somit  hier  als  eine  secundäre  Bildung.  Weitere 
Gruppen  bildungsfähiger  Zellen,  die  in  der  Cystidwand  erhalten  bleiben, 
veranlassen  sodann  ähnliche  Vorgänge;  so  liegen  zwei  solche  Gruppen 
seitlich  von  der  erwähnten  (medianen)  Polypidanlage,  welche  für  die 
Lateralknospen  bestimmt  sind,  falls  deren  zwei  zur  Ausbildung  ge- 
langen. Das  bildungsfähige  Gewebe  in  der  Apikairegion  sorgt  für  das 
Auswachsen  des  Zweiges  an  der  Spitze,  indem  es  ein  neues  Cystid 
und  in  Verbindung  damit  das  subapikal  gelegene  Polypid  in  der  schon 
besprochenen  Weise  liefert. 


n    ed 


Fig'.  456.  Ä  Zweigspitze  von  Paludicella  Ehrenbergi  im  (optischen)  Median- 
«chnitt.  (Nach  Da%'ENPOEt,  1891.)  £  Schema  der  Knospung  von  Paludicella. 
m  Mund(Oral-)seite,  an   After(Anal-)seite.     (Nach  Beaem,   1890.) 

a  b  Region  des  schon  ausgebildeten  Polypids  (^),  b  c  Region  des  neuen  Polypids 
d  das  bildungsfähige  Gewebe  an  der  Zweigspitze,  ed  Enddarm,  mu  Muskeln,  n  Ganglion, 
p  u.  p'  Polypid  und  Polypidknospe. 

Wurde  mit  Paludicella  ein  Vertreter  der  Ctenostomen  vor- 
geführt, so  verhält  sich  B  u  g  u  1  a  (als  Beispiel  aus  der  Reihe  der 
Chilostomen)  ganz  entsprechend.  Auch  bei  diesen  Formen  sieht  man 
das  Cystid  auswachsen ;  erst  an  dem  auf  diese  Weise  verlängerten 
und  etwas  aufgetriebenen  Zweigende  treten  dann  in  medianer  oder 
seitlicher  Lagerung  die  Knospenanlagen  auf  (Fig.  457  Ä  u.  B). 

Die  erste  Anlage  der  Knospen  und  ihre  Beziehung 
zu  den  Körperschichten  des  Mutterthieres  ist  vor  Allem 
bei  diesen  Objecten  genauer  studirt  worden,  wobei  die  Frage  nach 
der  Betheiligung  der  Keimblätter  am  Aufbau  der  durch  Knospung 
entstehenden  Individuen  die  Hauptrolle  spielte.  Sie  ist  deshalb  im 
vorhergehenden  Abschnitt  bei  Seite  gelassen  oder  nur  kurz  gestreift 
worden,  muss  aber  hier  an  der  Hand  der  neueren  Untersuchungen 
€twas  ausführlicher  behandelt  werden. 

Nach  den  besonders  auf  Nitsche's  Befunden  weiterbauenden 
Untersuchungen  von  Seeliger  und  Davenport  musste  man  an- 
nehmen, dass  zwei  Keimblätter  des  Mutterthieres  am  Aufbau  der 
Knospe  Theil  nahmen.  Aus  dem  Ectoderm  ginge  danach  die  Leibes- 
wand  der   Knospe   hervor    und    eine    Einstülpung   lieferte    dann    das 
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Polypid,  welches  sich  später  in  seine  Bestandtheile :  Atrium  (Tentakel- 
scheide und  Tentakeln),  die  einzelnen  Abschnitte  des  Darmkanals  und 
die  übrigen  Organe  zu  differenziren  hat.  Das  Mesoderm  liegt  als  ein- 
schichtiges Epithel  oder  auch  in  Form  verstreuter  Zellen  in  der  Um- 
gebung der  Polypidanlage  und  ihrer  einzelnen  Theile,  wo  es  die  Be- 
kleidung des  Darmkanals,  die  Auskleidung  der  Tentakeln  und  anderes 
zu  bilden  hat.  Das  sind  also  Verhältnisse,  welche  den  vorher  von  den 
Phylactolämen  geschilderten  ungefähr  entsprechen,  wie  sie  sich  aus 
den  Untersuchungen  von  Braem,  Davenport,  Kraepelin,  Oka  u.  A.. 
ergaben  (Fig.  452 — 455). 

Nitsche's  Anschauung  von 
einer  vielleicht  ausschliesslich 
ectodermalen  Entstehung  der 
Knospen  oder  diejenige  Had- 
don's  von  der  Betheiligung 
aller  drei  Keimblätter  bei  ihrer 
Bildung  braucht  in  Folge  der 
sehr  klaren  Befunde  bei  den 
Phylactolämen  nicht  weiter 
discutirt  zu  werden.  Mit 
diesen  Ergebnissen  stimmt 
nun  die  schon  früher  von 
Joliet  und  neuerdings  von 
Calvet  in  sehr  entschiedener 
Weise  vertretene  Auffassung 
sehr  wenig  überein.  Nach  ihr 
soll  sich  das  Polypid  nicht  in 
Form  einer  (vom  Ectoderm 
ausgehenden)  Einstülpung  bil- 
den, sondern  es  ginge  viel- 
mehr aus  einer  soliden  Wuche- 
rung des  unter  dem  ectoder- 
malen Epithel  liegenden  Blat- 
tes, also  des  „Mesoderms", 
bezw.  aus  Mesenchymzellen 
hervor,  die  sich  zu  einem  com- 
pacten Zellhaufen  zusammen- 
lagerten. Erst  in  diesem  ent- 
stände nachträglich  in  Folge 
einer  Spaltung  der  Hohlraum,. 


Fig".  457.  B  ugula  avicularia.  .1  Junger 
Stock  mit  2  ausgebildeten  und  2  nur  erst  als 
Knospenanlage  vorhandenen  Individuen  {p),  von 
denen  nur  eines  an  dem  neu  gebildeten  Cystid 
(cy)  sichtbar  ist  [kn) ;  B  die  Knospen  bildende 
Spitze  eines  wenig  älteren  Stöckchens  mit  je  2 
Knospen  (kn)  an  den  neu  gebildeten  Cystiden  (cy), 
(Nach  Seeliger,   1890.) 


Abgrenzung     der 


sowie     die 

Schichten      gegen      einander. 

Dass   die  für  die  Knospen bil- 

dung  verwendeten  mesoder- 
malen  Elemente  zum  Theil  von  dem  äusseren  Epithel  herrühren,  d.  h. 
durch  Einwanderung  vom  Ectoderm  entstanden  sein  sollen,  kommt 
dabei  zunächst  nicht  in  Betracht,  wenn  dieses  Verhalten  auch  immerhin 
eine  gewisse  Vermittlung  bilden  würde. 

Neuere  Untersuchungen,  welche  zur  Klärung  der  Frage  auf 
Seeliger's  Veranlassung  an  verschiedenen  marinen  Ectoprocten 
(Alcyonidium,  Bugula,  Aetea,  Vesicularia,  Gemellaria) 
von  Ladewig  und  0.  Römer  vorgenommen  wurden,  führten  zu  dem 
Ergebniss,    dass    eine    Ectodermeinstülpung    im    Sinne    der    früheren 
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Autoren  in  der  That  vorhanden  ist.  Die  Bildung  der  Knospe  wird 
durch  eine  in  Folge  lebhafter  Zellvermehrung  entstehende  Ectoderm- 
verdickung  eingeleitet  (Fig.  458  A  u.  B),  wobei  anscheinend  vom  Ecto- 
■derm  auch  Zellen  zur  Betheiligung  an  der  Mesenchymbildung  nach 
innen  abgegeben  werden.  Im  Bereich  der  Verdickung  tritt  eine  zu- 
nächst mehr  spaltförmige,  direct  unter  der  Cuticula  liegende  Höhlung 
auf,  die  sich  bald  vertieft,  so  dass  die  Polypidanlage  jetzt  als  Ein- 
faltung  des   äusseren  Blattes   erscheint   (Fig.  458  C  u.  D).     Darunter 


n^i^iMxsi  ect     ^i 
mes 


mes 


■  Fig".  458.  A  —  E  Auftreten  und  Einfaltung  der  Polypidanlage  bei  Alcyonidium 
mytili.     (Nach  O.  Römer,   1906.) 

A  und  B  Epithelverdickung,  C  Auftreten  des  Hohlraumes,  D  und  E  dessen  Er- 
weiterung. 

cu  Cuticula,  ect,  äusseres  Epithel,  mes  Mesoderm. 

ordnen  sich  schon  nach  Kurzem  die  vorher  zerstreuten  Mesenchym- 
zellen  zu  einer  regelmässigen  Epithellage  an,  wodurch  das  Bild  ein 
ähnliches  wird,  wie  wir  es  früher  für  die  Phylactolämen  kennen  lernten, 
bei  denen  es  sich  um  eine  directe  Einfaltung  handelt  (Fig.  450  u.  452, 
p.  (334).  Die  Knospe  besteht  also  jetzt  aus  zwei  Blättern  (Fig.  458  J) 
u.  E)  und  es  ist  somit  dieselbe  Unterlage  für  ihre  weitere  Ausbildung 
gegeben,  bezüglich  deren  auf  das  früher  Mitgetheilte  verwiesen  sei 
(p.  636  u.  Fig.  452-455). 


C.  Entoprocten. 

Auffallender  Weise  stimmt  auch  die  Knospenentwicklung  der 
Entoprocten  mit  denjenigen  Vorgängen  ziemlich  überein,  welche  wir 
bereits  von  den  Ectoprocten  kennen  lernten.  Die  recht  eingehenden 
Untersuchungen,  welche  von  Seeliger  angestellt  und  die  dann  von 
Davenport  und  Nickerson  bestätigt  wurden,  lassen  darüber  kaum 
einen  Zweifel  bestehen.  Die  früheren  Angaben  von  Nitsche,  dass 
die  Knospen  allein  aus  dem  äusseren  Blatt  hervorgingen,  sowie  die- 
jenigen von  Hatschek,  wonach  sich  alle  drei  Keimblätter  an  ihrem 
Aufbau  betheiligten,  mussten  dahin  abgeändert  werden,  dass  die 
Knospenbildung  (so  wie  bei  den  Ectoprocten)  vom  äusseren  und  mitt- 
leren Blatt  ausgeht. 
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Die  Anlage  der  Knospe  macht  sich  dadurch  bemerkbar,  dass  die 
Ectodermzellen  an  der  betreffenden  Stelle  höher  werden,  womit  eine 
rege  Zellvermehrung  verbunden  ist  und  bald  eine  Einsenkung  an  der 
unterdessen  buckeiförmig  vorgetriebenen  Stelle  erfolgt  (Fig.  459  ^—C). 
Die  hier  lose  verstreuten  Mesodermzellen  wandern  in  die  Knospen- 
anlage ein,  so  dass  also  die  regelmässige  innere  Epithellage  der 
Ectoprocten  fehlt.  Dies  steht  im  Einklang  mit  dem  Verhalten  der 
ausgebildeten  Thiere,  indem  bei  den  Entoprocten  dauernd  in  der 
Leibeshöhle  ein  bindegewebsartiges  Mesenchym  vorhanden  ist,  während 
bei  den  Gymnolämen  ein  den  Darm  bekleidender  Mesodermüberzug 
und  bei  den  Phylactolämen  noch  ein  die  Körperwand  überziehendem 
Mesodermepithel  hinzukommt.     Dieses  Verhalten  lässt  es  verständlich 


Fig.  4,b9  A—G.  Knospenbildung  bei  Pedicellina  und  Urnatella.  (Nach 
Seeliger,  1889,  und  Davenport,  1893.) 

A  junge  Knospenanlage  (kn)  von  Urnatella  neben  dem  Stiel  einer  älteren  Knospe, 
B  u.  C  Verdickung  des  Ectoderms  und  dessen  Einstülpung  bei  Pedicellina,  D  Son- 
derung von  Atrium  (at)  und  Darmkanal  (d),  E  dessen  weitere  Ausbildung,  F  Abheben  der 
Knospe  (Urnatella),   G  etwas  ältere  Knospe  mit  Tentakelanlageu  (A)  und  Ganglion  («). 

drz  Drüsenzellen,  ect  Ectoderm,  ed  Enddarm,  hn  Knospe,  m  Mund,  mes  Mesoderm, 
oe  Oesophagus,  st  Stiel  der  Knospe  bezw.  des  Individuums. 

erscheinen,  dass  die  Mesodermschicht  auch  bei  der  Knospenbildung 
der  Ectoprocten  in  Form  einer  geschlossenen  Lage  auftritt  (Fig.  452, 
p.  636,  und  Fig.  458),  hier  aber  durch  zerstreute  Zellen  repräsen- 
tirt  wird. 

Bald  wird  die  Ectodermeinstülpung  tiefer  und  sondert  sich  in 
Atrium  und  Darmanlage,  indem  letztere  sich  als  ein  Divertikel  von 
ihr  abgliedert  (Fig.  459  D  u.  E).  Die  ganze  Knospe  setzt  sich  mehr 
gegen  den  Stiel  ab  und  wird  dadurch  selbstständiger.    Im  Atrium  treten 
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als  zapfenförmige  Erhebungen,  in  welche  später  Mesenchymzellen  ein- 
dringen, die  Tentakeln  auf.  Eine  Einsenkung  der  entgegengesetzten, 
dem  Darm  zugekehrten  Wand  des  Atriums  liefert  das  Ganglion 
(Fig.  459  (r).  Während  diese  Vorgänge,  zu  deren  besserem  Ver- 
ständniss  auf  die  Organisation  des  ausgebildeten  Thiers  (Fig.  460) 
verwiesen  sei,  im  Ganzen  dem  vorher  über  die  Ectoprocten  Mitge- 
theilten  entsprechen,  verhält  es  sich  mit  dem  Darmkanal  anders.  Seine 
von  Anfang  an  bestehende  Verbindung  mit  dem  Atrium  (Fig.  459 
D—G)  entspricht  nicht  wie  dort  dem  Enddarm,  sondern  stellt  viel- 
mehr die  Anlage  des  Vorderdarms  dar.  Im  Uebrigen  gliedert 
sich  der  Darmschlauch  ebenfalls  in  die  einzelnen  Abschnitte :  Pharynx- 
Oesophagus,  Magen  und  Rectum,  doch  wird  die  Verbindung  des  End- 
darms mit  dem  Atrium  erst  nachträglich  hergestellt. 


Fig.  460.  Schematische  Darstellung 
der  Organisation  einer  ausgebildeten  Pedi- 
eellina  im  medianen  Durchschnitt.  (Nach 
Ehlers,  1890.) 

a  After,  e.p  epistomaähnliche  Mund- 
falte ,  ex  Excretionsorgane ,  g  Geschlechts- 
apparat, 7n  Mund,  ms  Ringmuskelfasern,  n 
Nervensystem  (Ganglion),  t  Tentakeln. 


Bei  dem  im  Ganzen  recht  über- 
einstimmenden Verlauf  der  Knospen- 
entwicklung bei  Endo-  und  Ecto- 
procten erscheint  das  abweichende 
Verhalten,  wonach  das  Verbindungs- 
stück mit  dem  Atrium  im  einen  Fall 
den    Vorderdarm,    im    anderen    Fall 


/ 
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hingegen  den  Enddarm  liefert,  recht 
auffällig.  Dieser  Differenz  im  Hin- 
blick auf  die  Morphologie  und  Onto- 
genie  beider  Abtheilungen  nachzu- 
gehen,   würde    hier    zu    weit    führen, 

dagegen  muss  darauf  hingewiesen  werden,  dass  Mund  und  After  der  Ecto- 
und  Entoprocten  in  gewissen  Beziehungen  zur  Orientirung  ihrer  Knospen 
stehen.  Bei  den  Phylactolämen  treten  die  Knospen  an  der  Oralseite  des 
Mutterindividuums  auf  (Fig.  450—455,  p.  634—639),  und  das  Gleiche 
ist  bei  den  Entoprocten  der  Fall  (Fig.  459  Fn.  G  und  Fig.  464,  p.  652).  Bei 
den  Gymnolämen  hingegen  geht  die  Bildung  der  neuen  Individuen  von 
der  Analseite  der  bereits  vorhandenen  aus  (Fig.  456  u.  457,  p.  641). 
Inwiefern  diese  Uebereinstimmung  mit  der  einen  und  der  Unterschied 
mit  der  anderen  Abtheilung  der  Ectoprocten  durch  das  abweichende  Ver- 
halten in  der  Entwicklung  des  Darmkanals  eine  Erklärung  finden  könnte, 
kann  hier  nicht  untersucht  werden.  Auf  die  Verschiedenheit  in  der 
Stellung  der  Knospen  gegenüber  der  Mund-  und  Afteröffnung  bei  Phylacto- 
lämen und  Gymnolämen  wird  noch  zurückzukommen  sein  (vgl.  p.  653 
u.  657). 

Ueber  die  bei  den  einzelnen  Formen  etwas  verschiedene  Lage,  welche 
die  Individuen  gegen  einander  einnehmen,  soll  bei  der  Stolonen-  und 
Stockbidung  noch  gesprochen  werden.  Es  sind  hier  gewisse  Differenzen 
hinsichtlich  des  Orts  ihrer  Entstehung  und  in  Folge  dessen  auch  in  ihrer 
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Orientirung  gegen  das  Mutterthier  vorhanden,  indem  sie  diesem  den 
Rücken  zukehren  und  dann  mit  ihm  gleich  orientirt  sein  können  (P  e  d  i  - 
cellina)  oder  aber  die  Bauchseite  gegen  diejenige  der  Mutter  richten 
und  dann  ihr  gegenüber  eine  spiegelbildliche  Lage  zeigen  (L  o  x  o  - 
soma,  nach  Seeliger). 

Ebenso  kann  die  Verbindung  der  Knospe  mit  der  Mutter  insofern 
eine  verschiedene  sein,  als  bei  einigen  Arten  von  Loxosoma  (L.  singu- 
lare, raja,  Cochlea  und  phascolosomatum)  die  Knospen  mit 
dem  äussersten  Fussende  an  dem  Mutterthier  befestigt  sind,  während  bei 
L.  Kefersteini  die  Verbindungsstelle  am  Rücken  der  Knospen  zwischen 
Fuss    und    Rumpf    (als    sog.   Knospungsnabel)    gelegen    ist.  —  Auch    die 

Neigung  der  Knospen 
gegen  die  Mutter  ist  eine 
verschiedene,  indem  ihre 
Hauptaxe  bei  einigen 
Arten  senkrecht  zu  der- 
jenigen des  Mutterthiers 
steht,  bei  anderen  Arten 
dasVorderende  der  Knospe 
nach  abwärts,  wieder  bei 
anderen  hingegen  nach 
aufwärts  gerichtet  ist. 


Fig'.  461.  Loxosoma 
annelid icola.  ^  mit  inneren 
und  2  nach  aussen  vorgetretenen 
Knospen  (hi),  B  jüngeres,  mit 
der  Fussscheibe  festsitzendes 
Individuum.  (Nach  Proitho, 
1891.) 

fl  Flügeiförmige  Verbrei- 
terungen des  Körpers,  kn^—^ 
Knospen  verschiedener  Alters- 
stadien, l  Magen  mit  Leberan- 
hängen, oes  Oesophagus,  r  Rec- 
tum, t  Tentakeln. 


Hier  sei  nur  noch  des  eigenartigen  von  Prouho  für  Loxosoma 
annelidicola  beschriebenen  Verhaltens  gedacht,  welches  nach  seiner 
Vermuthung  auch  bei  L.  raja  obwalten  möchte,  bei  dieser  Art  jedoch 
von  0.  Schmidt  als  eine  auf  parthenogenetischem  Wege  erfolgende  Ent- 
wicklung von  Embryonen  angesehen  wurde.  Eine  Ectodermeinsenkung 
liefert  nach  Prouho's  Darstellung  unter  Antheilnahme  des  Mesoderms 
eine  Knospe,  die  zunächst  im  Innern  verbleibt,  wo  sie  sich  weiter  ent- 
wickelt und  sich  mit  einer  von  der  äusseren  Zellenlage  gebildeten  Schutz- 
hülle nach  Art  eines  Amnions  umgibt.  Wenn  die  Knospe  schon  weit 
entwickelt  ist,  worin  sie  sich  von  anderen  Entoprocten  nicht  nennens- 
werth  unterscheidet,  dringt  sie  an  der  Verbindungsstelle  des  Hüllsacks 
mit  der  mütterlichen  Körperwand,  indem  sich  hier  eine  Oeffnung  bildet, 
nach  aussen  (Fig.  461  Ä).  Später  löst  sie  sieh  dann  los  und  setzt  sich 
mit  Hilfe  der  Fussscheibe  fest  (Fig.  461  B).  Ausser  Knospen  verschie- 
dener Grösse,  welche  dem  Mutterthier  anhaften,  linden  sich  noch  jüngere 
Knospen  von  ganz  differentem  Ausbildungszustand  im  Innern  vor 
(Fig.  461^). 
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2.  Kiiospuiig  und  Theilung  an  Embryonen. 

Bevor  wir  auf  das  weitere  Verhalten  der  am  Stock  neu  gebildeten 
Individuen  eingehen,  ist  eines  sehr  eigenartigen  Vorgangs  der  un- 
geschlechtlichen Fortpflanzung  zu  gedenken,  der  sich  an  ziemlich 
frühen  Embryonalstadien  vollzieht.  Nach  der  von  Harmer  an  Cr  isla 
gemachten  interessanten  Beobachtung,  welche  er  selbst  bei  Licheno- 
pora  und  Tubulipora,  zwei  anderen  Cyclostomen,  wiederholen 
konnte  und  welche  dann  durch  Calvet  und  Robertson  für  Crisia 
und  Diastopora  ihre  Bestätigung  fand,  pflanzen  sich  diese  Ectoprocten 
bereits  im  Embryonalzustand  fort. 

Bei  Crisia  entsteht  in  Folge  der  durch  das  lange  Getrenntbleiben 
der  Blastomeren  characterisirten  Furchung  nach  dem  Zusammentreten 
der  Furchungszellen  ein  aus  etwa  20  Zellen  gebildetes  morulaähnliches 
Stadium  (Fig.  462  A).  Eine  Differenzirung  der  Zellen  ist  anscheinend 
weder  auf  diesem,  noch  auf  einem  späteren  Stadium  vorhanden,  wenn 
der  umfangreicher  gewordene  Embryo  zur  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung übergeht.  Aus  einigen,  von  Harmer  und  Calvet  gegebenen 
Abbildungen  könnte  bereits  die  Sonderung  in  eine  oberflächliche  Zellen- 
lage und  eine  tiefere  Schicht  zu  entnehmen  sein,  wie  sie  (nach  Cal- 
vet's  Angabe)  jedenfalls  bald  eintritt.  Nach  weiter  fortgeschrittenem 
Wachsthum  nimmt  der  Embryo  dadurch  eine  unregelmässige  Gestalt 
an,  dass  sich  an  seiner  Oberfläche  Einkerbungen  und  Ausbuchtungen 
bilden,  welche  schliesslich  zur  Abschnürung  der  betreifenden  Theile 
führen  (Fig.  462  B  u.  C).  Indem  sich  der  Vorgang  noch  oft  wieder- 
holt, können  100  und  mehr  derartiger  Theilstücke  von  dem  „primären 
Embryo'"  abgetrennt  werden.  Dieser  kann  dabei  als  Stammindividuum 
der  von  ihm  ausgehenden  „secundären  Embryonen"  erhalten  bleiben, 
doch  scheint  es,  dass  er  bei  anderen  Arten  in  Folge  der  Ablösung  so 
zahlreicher  Theilstücke  am  Ende  aufgebraucht  wird,  wenigstens  soll 
sich  in  manchen  Fällen  (Crisia  occidentalis)  kein  „primärer 
Embryo"  mehr  finden,  der  sich  irgendwie  als  Ausgangspunkt  für 
die  anderen  zu  erkennen  gibt.  Die  „secundären  Embryonen"  können 
übrigens  dieselbe  Fähigkeit  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  be- 
sitzen und  sich  auf  entsprechende  Weise  wie  der  „primäre  Embryo" 
veripehren,  so  dass  durch  die  Bildung  dieser  „tertiären  Embryonen" 
die  Zahl  der  Sprösslinge  noch  weiter  vermehrt  wird,  so  bei  Liehen o- 
pora  und  Tubulipora  (Harmer,  1893—98;  Calvet,  1900;  Robert- 
son, 1903). 

Entsprechend  der  verschiedenen  Zeit  ihrer  Entstehung,  befinden 
sich  die  Sprösslinge  auf  diff'erenten  Entwicklungsstufen,  so  sind  unter 
Umständen  neben  dem  im  ursprünglichen  Zustand  vorherrschenden 
primären  Embryo  solche  vorhanden,  die  sich  erst  kürzlich  von  ihm 
loslösten  und  dieselbe  niedere  Ausbildungsstufe  zeigen  (Fig.  462  D) ; 
derartige  niedere  oder  etwas  weiter  entwickelte  Sprösslinge  finden  sich 
auch  sonst  noch  vor,  wie  schon  der  eine  Schnitt  durch  die  Ovicelle 
von  Crisia  eburnea  erkennen  lässt  (Fig.  462  D).  Auf  demselben 
Bild  ist  eine  Reihe  von  Sprösslingen  recht  verschiedener  Grösse  und 
Ausbildung  wahrzunehmen,  obwohl  ihre  Zahl  im  Allgemeinen  nicht 
besonders  gross  ist.  Ihre  weitere  Entwicklung  erfolgt  auf  die  Weise, 
dass  der  Sprössling,  an  dem  die  Sonderung  der  beiden  Zellschichten 
deutlich  hervortritt,  eine  planconvexe  Form  annimmt,  worauf  sich  an 
der  abgeplatteten  Seite  schon  bald  eine  Einsenkung  bemerkbar  macht 
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(Fig.  562  D — F).  Diese  erlangt  einen  sehr  bedeutenden  Umfang  und 
wird  zu  dem  für  die  Cyclostomenlarven  so  characteristischen  Saug- 
napf (Fig.  462  6r),  welcher  später  nach  erfolgter  Umstülpung  die  Basal- 
platte liefert  (Spec.  Theil  dieses  Lehrbuches,  p.  1205,  Fig.  700).  Die 
auftretende  Bewimperung  des  Körpers  und  seine  fortschreitende  Diffe- 
renzirung  führen  zur  weiteren  Ausbildung  der  Larve  (Fig.  462  D—(t), 
welche  schliesslich  in  einem,  dem  Verhalten  anderer  Larven  ent- 
sprechenden Zustand  die  Ovicelle  verlässt. 


Fi^.  462^— G,  Ungeschlechtliche  Vermehrung  der  Embryonen.  (Nach  Harmee, 
1893,  Calvet,  1900,  und  Robertson,  1903.) 

.4  Embryo  von  Crisia  occidentalis  in  einem  Morula-ähnlichen  Stadium,  um- 
geben vom  „Follikel"  in  der  Ovicelle,  B  und  C  Theilstücke  abschnürende  Embryonen 
von  Crisia  eburnea  und  Cr.  ramosa  in  Follikel  und  Ovicelle,  D  Ovicelle  mit  secuu- 
dären  Embryonen  und  Larven  in  verschiedenen  Stadien  von  Cr.  eburnea,  oben  der 
primäre  Embryo,  E—G  Larven  von  Diastopora  su  borbicular  is ,  Lichenopora 
hispida  und  Crisia  denticulata,  in  verschiedenen  Stadien  der  Entwicklung  secun- 
därer  Embryonen. 

/  Follikel,  ovc  Ovicelle,  pr  primäre,  sc  secundäre  Embryonen,  s  Saugnapfeinstülpung. 

Die  eigenartige  Form  der  Fortpflanzung,  mit  der  man  es  hier  bei 
verhältnissmässig  hoch  organisirten  Thieren  zu  thun  hat,  erinnert  am 
meisten  an  diejenige  einiger  Cölenteraten,  besonders  an  die  Abschnürung 
grösserer  oder  kleinerer  Theilstücke  im  Planulazustand,  wie  sie  von 
Oceania  und   Chrysaora  (durch  Metschnikoff  und  W.  Busch, 
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Vgl.  oben  p.  513)  bekannt  geworden  ist.  Auch  dort  ist  die  Ablösung 
der  Sprösslinge  nicht  an  bestimmte  Körperregionen  geknüpft,  wie  es 
hier  in  ähnlicher  Weise  der  Fall  sein  kann.  Ferner  ist  insofern  eine 
gewisse  Uebereinstimmung  vorhanden,  als  die  Sprösslinge  von  Anfang 
an  einen  recht  beträchtlichen  Umfang  haben  können  und  der  Vorgang 
dann  mehr  den  Charakter  einer  Theilung  zeigt,  während  es  andererseits 
auch  zur  Loslösung  verhältnissmässig  kleiner  und  dadurch  mehr 
knospenähnlicher  Theilstücke  kommt  (Fig.  462jB— D).  Bei  den  Bryo- 
zoen  mit  ihrem  so  reich  entwickelten  Knospungsvermögen,  welches 
an  recht  verschiedenen  Körpergegenden,  an  älteren,  aber  auch  an 
ganz  jungen  Thieren  und  sogar  schon  im  Larvenzustand  zum  Aus- 
druck kommt,  wird  man  auch  die  auffallende  Vermehrungsweise  der 
Larven  als  Knospung  aufzufassen  geneigt  sein.  Diese  wäre  dann  also 
bei  den  Cjclostomeu  ganz  besonders  weit,  bis  in  die  Embryonalent- 
wicklung zurück  verlegt  und  konnte  in  Folge  dessen  die  höchst  eigen- 
artige Form  annehmen. 

Das  Knospungsproduct  ist  in  diesem  Falle  nicht  ein  Polypid,  wie  es 
sonst  auch  an  frühzeitig  knospenden  Individuen,  nämlich  an  den  Larven 
zur  Ausbildung  kommt,  sondern  durch  den  (einer  Theilung  sehr  ähnlichen) 
Fortpflanzungsact  entsteht  ein  auf  sehr  frühem  Entwicklungszustand  be- 
findlicher Sprössling;  dieser  bildet  sich  seinerseits  erst  wieder  zu  einer 
typischen  Larve  aus,  um  dann  nach  Durchlaufen  der  Metamorphose  das 
erste  Polypid  und  aus  ihm  weitere  zu  erzeugen.  Das  entsprechende  Ver- 
halten gilt  für  jene  Cölenteraten,  bei  denen  an  Larven  oder  besonders  primi- 
tiven Formen  Theilungs-  oder  Knospungsvorgänge  zur  Bildung  planula- 
ähnlicher  Larven  führen,  aus  welchen  dann  die  ausgebildeten  Formen  her- 
vorgehen (p.  515  ff.).  Es  braucht  kaum  bemerkt  zu  werden,  dass  es  sich 
dabei  um  mehr  zufällige  Uebereinstimmungen  handelt,  denen  kein  grösseres 
Gewicht  beizulegen  ist.  Hervorgerufen  werden  sie  offenbar  durch  ge- 
wisse, freilich  in  beiden  Abtheilungen  wieder  ganz  verschiedene  Lebens- 
verhältnisse. Bei  den  Cyclostomen  dürfte  eine  besonders  gute  Ernährung 
der  Embryonen  durch  das  Mutterthier,  bezw.  den  Stock,  die  Hauptrolle 
spielen,  indem  hierfür  (durch  theilweise  Rückbildung  und  Umbildung  des 
betreffenden  Zoöciums)  geeignete  Vorrichtungen  in  der  Ovicelle  getroffen 
werden. 

3.  Stockbildung. 

A.  Larve  und  Primärzooecium. 

Die  Bildung  des  Stockes  pflegt  bei  den  Bryozoen  von  einem  ge- 
schlechtlich erzeugten,  aus  der  Larve  entwickelten  Primärindividuum 
auszugehen.  Nur  verhältnissmässig  selten  sind  es  abgelöste  Knospen 
(Loxosoma)  oder  Stolonen  (Urnatella),  welche  zur  Bildung  eines 
Stockes  oder  selbstständigen  Individuums  Veranlassung  geben.  Nach- 
dem die  Larve  ihre  Metamorphose  durchgemacht  und  sich  fest- 
gesetzt hat,  beginnt  gewöhnlich  sehr  bald  der  Knospungsprocess,  der 
übrigens  auch  schon  der  Festsetzung  vorausgehen,  also  noch  im 
Larvenzustand  erfolgen  kann.  Dann  können  sich  (zumal  bei  den 
Phylactolämen)  an  der  Larve  bereits  zwei  und  sogar  mehr  Polypide 
finden  (Fig.  463  Ä  u.  B),  deren  Bildungs weise  mit  derjenigen  des 
ersten  ziemlich  übereinstimmt.  Dieses  Verhalten,  sowie  die  Erschei- 
nung,   dass    bei   der    Metamorphose    beträchtliche    Theile    der    Larve, 
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darunter  auch  der  Darmkanal,  zur  Rückbildung  gelangen  und  das 
Primärindividuum  mit  seinen  Organen  aus  einer  verhältnissmässig 
geringen  Partie  des  Larvenkörpers  hervorgeht,  konnte  in  der  Weise 
gedeutet  werden,  dass  schon  das  erste  Zooecium  in  Folge  eines 
Knospungsprocesses  an  der  Larve  entstände.  Wir  sind  nicht  dieser 
Meinung  und  haben  uns  bereits  früher  dahin  geäussert,  dass  die  Ent- 
stehung des  Primärzooeciums  an  der  Larve  unter  den  Begriff  der 
Metamorphose  fällt  (Spec.  Theil  dieses  Lehrbuchs,  p,  1200 — 1203  und 
1229). 


n 


Fig.  463.  Zwei  Entwicklungsstadien  von  AI cyon eil a  fungosa.  (Nach  NITSCHE, 
1876.) 

A  weit  entwickelter  Embryo,  B  Larve  mit  2  Polypiden  (2))  und  weiteren  Knospen 
{k  u.  k')  kurz  vor  der  Festsetzung;  /  Mantelfalte,  die  in  B  bereits  nach  hinten  umge- 
schlagen ist. 


Für  die  Auffassung,  dass  die  Polypidbildung  als  Abschluss 
der  Metamorphose  zu  ihr  gehört,  spricht  die  grosse  morpho- 
logische Uebereinstimmung  der  in  den  einzelnen  Abtheilungen  der  Bryo- 
zoen  aus  den  recht  verschiedenartigen  Larven  hervorgehenden  Zoöcien. 
Die  Verschiedenheit  der  Larvenformen  lässt  sie  demnach  als  abgeleitete 
Zustände  einer  Ausgangsform  erscheinen,  die  dem  Zooecium  zum  minde- 
sten nahe  stand.  Dieses  als  das  Ursprünglichere  wird  also  nicht  durch 
einen  Knospungsprocess ,  sondern  durch  blosse  Umwandlung  aus  der 
Larve  entstehen. 

Was  die  Entw^icklung  des  Imagozustandes  aus  verhältnissmässig 
geringen  Theilen  der  Larve  anbetrifft,  so  kennt  man  eine  Reihe  anderer 
Larven  (Pilidium,  Trochophora,  Bipinnaria  u.  a.),  die  sich 
ganz  ähnlich  verhalten,  und  ebenso  ist  die  Zerstörung  mehr  oder  v^^eniger 
umfangreicher  Organcomplexe,  sowie  deren  Wiederaufbau  bei  der  Meta- 
morphose vieler  Larvenformen  (Insecten,  Ascidien,  Amphibien  u.  s.  f.) 
eine  bekannte  Erscheinung.  Bei  den  genannten  und  anderen  ähnlichen 
Vorgängen  kann  aber  nur  von  einer  Metamorphose  und  nicht  von  einer 
ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  die  Rede  sein.  Ueberdies  spielen  De- 
generations-    und    Regenerationsvorgänge    auch    im    späteren    Leben    der 
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Bryozoen  eine  wichtige  Rolle,  sei  es  dass  gewisse  Körperpartien  zurück- 
gebildet und  aus  ihnen  anders  functionirende  Theile  (wie  der  „braune 
Körper"  in  den  Ovicellen  der  Cyclostomen)  hergestellt  werden,  sei  es 
dass  unter  dem  Einfluss  äusserer  Lebensverhältnisse  (wie  bei  manchen 
Gymuolämen)  die  Polypide  zur  Rückbildung  gelangen,  um  beim  Eintritt 
günstigerer  Bedingungen  neu  gebildet  zu  werden  (p.  685  ff.).  Es  kann 
daher  nicht  überraschen,  wenn  ähnliche  Vorgänge  auch  schon  in  früherer 
Zeit,  d.  h.  bei  der  Metamorphose,  auftreten. 

Insofern  also  die  Entstehung  des  Primärzooeciums  in  das  Bereich 
der  Metamorphose  fällt,  gehört  sie  nicht  in  den  Kreis  dieser  Betrach- 
tungen, doch  sei  nochmals  darauf  hingewiesen,  dass  die  (schon  früher 
besprochene)  Bildungsweise  der  Zoöcien  des  Stockes  mit  ihr  viel 
Uebereinstimmung  zeigt  (p.  636  ff.),  wodurch  die  Annahme  von  der 
Entstehung  des  ersten  Individuums  durch  Knospung  eine  weitere 
Stütze  zu  erhalten  schien.  Diese  Auffassung  ist  dann  viel  weniger 
naheliegend,  wenn  an  der  Larve  wie  gewöhnlich  nur  ein  Polypid  auf- 
tritt oder  dieses  Primärzooecium  durch  ihre  directe  Umwandlung  ge- 
bildet wird;  dies  ist  bei  den  Phylactolämen  zu  beobachten,  ab- 
gesehen davon,  dass  das  zweite  Polypid  auch  bei  ihnen  hinter  dem 
ersten  in  der  Anlage  zeitlich  zurückbleiben  und  dadurch  dessen 
Character  als  Primärzooecium  deutlich  hervortreten  kann.  Wie  sich 
die  neu  entstehenden  Individuen  gegenüber  den  vorhandenen,  also 
auch  gegen  das  Primärzooecium  verhalten,  wurde  schon  früher  (p.  633  ff.) 
besprochen,  doch  wird  darauf  noch  zurück  zu  kommen  sein. 

B.  Entoprocten. 

Nur  selten,  und  gewissermassen  ausnahmsweise,  kommt  es  vor, 
dass  sich  die  Knospen  vom  Mutterthier  ablösen,  um  selbstständig  zu 
werden.  Das  ist  bei  Loxosoma  der  Fall.  Die  Zahl  der  auf  die 
gewöhnliche  Weise  (vgl.  p.  644)  entstehenden  und  noch  mit  dem 
Mutterthier  in  Verbindung  bleibenden  Knospen  ist  eine  geringe;  sie 
treten  an  der  Ventralseite  des  Körpers  ziemlich  symmetrisch  gelagert, 
aber  zu  beiden  Seiten  in  alternirender  Altersfolge  auf,  so  dass  sie 
sich 'also  rechts  und  links  in  verschiedenen  Stadien  befinden.  Ausser- 
dem liegen  die  jüngeren  Knospen  mehr  gegen  die  Medianlinie  zu, 
während  die  älteren  weiter  von  ihr  abrücken  (Fig.  464  Ä  u.  B).  Wenn 
die  Knospen  einen  genügenden  Entwicklungszustand  erlangt  haben, 
lösen  sie  sich  an  der  Basis  ab,  um  sich  mit  Hilfe  einer  Fussdrüse 
oder  Fussscheibe  festzusetzen  (Fig.  464  B)  und  bald  zu  der  gleichen 
ungeschlechtlichen  Vermehrung  überzugehen.  Bemerkenswert!!  ist  es, 
dass  bei  den  (getrennt  geschlechtlichen)  Loxosomen  sowohl  den  männ- 
lichen, wie  den  weiblichen  Thieren  die  Fähigkeit  der  ungeschlecht- 
lichen Vermehrung  durch  Knospung  zukommt  (Nitsche,  Harmer, 
Seeliger,  Prouho,  Nickerson). 

Das  Verhalten  der  Loxosomen  mit  ihren  individuenarmen  Stöckchen 
und  der  Eähigkeit  ihrer  Einzelthiere  zur  Loslösung  und  Selbstständigkeit 
möchte  zunächst  als  ein  ursprüngliches  erscheinen.  Dass  aber  hier  der 
Ausgangspunkt  für  die  Knospung  der  Entoprocten  (ganz  abgesehen  von 
den  Ectoprocten)  läge,  ist  trotzdem  wenig  wahrscheinlich.  Die  unvoll- 
ständige Ausbildung  gewisser  Individuen  mancher  Loxosoma  -  Colonien, 
sowie  die  abweichende  Bildungsweise   der  Knospen  bei  anderen  (p.  646) 
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spriclit  nicht  dafür,  dass  es  sich  hierbei  um  ursprüngliche  Verhältnisse 
handelt.  Vielleicht  könnte  es  mit  der  Lebensweise  der  am  Körper  an- 
derer Thiere  festgehefteten  Loxosomen  zusammen  hängen,  dass  die  com- 
plicirteren  Knospuugsvorgänge,  wie  sie  sich  bei  anderen  Bryozoen  und 
auch  Entoprocten  finden,  nachträglich  eine  Vereinfachung  erfuhren. 

Bei  den  anderen  Entoprocten,  wie  bei  den  Ectoprocten  bleiben 
die  vom  Primärzooecium  oder  den  folgenden  Zoöcien  ausgehenden  In- 
dividuen mit  einander  verbunden.  Die  Knospung  pflegt  bei  den 
Entoprocten  von  der  Oralseite  der  Individuen  auszugehen  (Fig.  459  jP, 
p.  644),  doch  kann  sie  auch  an  der  Aualseite  stattfinden,  wie  dies 
ebenfalls  bei  Pedicellina,  und  zwar  an  den  Primärindividuen,  zu 
beobachten  ist,  während  die  späteren  Knospen  derselben  Entoprocte 
stets  an  der  Mundseite  entstehen  (Seeliger).     Die  Stelle,  an  welcher 


Fig'.  464.  A  u.  B  Loxosoma  Davenporti,  A  mit  2  älteren  und  2  jüngeren 
Knospen  (kn),  B  mit  4  älteren  und  jüngeren  Kuopen  jederseits,  a  Aftergegeud,  qj  Epi- 
stom.     (Nach  NiCKERSON,  1901.) 


sich  die  Knospen  bilden,  ist  im  Uebrigen  bei  den  einzelnen  Formen 
eine  verschiedene.  Bei  Loxosoma  ist  es  die  Oralseite  des  Kelches, 
an  welchem  die  Knospen  in  zwei  Reihen  ziemlich  sjanmetrisch  auge- 
ordnet sind,  wie  schon  gezeigt  wurde  (Fig.  464  A  u.  B,  Fig.  461  A, 
p.  646).  Bei  Pedicellina  hingegen  bringt  das  aus  der  Larve  her- 
vorgegangene und  zur  Festsetzung  gelangte  Primärindividuum  die 
erste  Knospe  nicht  am  Kelch,  sondern  an  der  Basis  des  Stiels  hervor, 
wie  auch  weiterhin  die  Knospen  vom  Stiel  ausgehen  (Fig.  459  A  u.  F, 
p.  644).  Der  Zeitpunkt,  in  welchem  dies  geschieht,  ist  ebenfalls  ein 
verschiedener,  indem  sowohl  recht  alte  Individuen,  wie  anderer- 
seits auch  solche,  die  selbst  noch  auf  einem  sehr  frühen  Ausbildungs- 
zustand stehen,  wieder  Knospen  liefern  können  (Pedicellina,  Ur- 
natella,  Fig.  471  u.  Fig.  459  i^  nach  Seeliger  und  Davenport). 
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Bei  Loxosoma  sieht  man  die  noch  am  Mutterthier  befindlichen 
Knospen  schon  wieder  Knospen  erzeugen,  aber  auch  ganz  alte  Indi- 
viduen vermögen  noch  Knospen  hervorzubringen. 

Auf  gewisse  Verschiedenheiten  in  der  Orientirung  der  knospenden 
Individuen  zum  Mutterthier  wurde  schon  früher  hingewiesen  (p.  645 ff.); 
sie  betrafen  besonders  auch  die  einzelnen  Arten  von  Loxosoma. 
Während  bei  dieser  Entoprocte  die  Knospen  mehr  seitlich  am 
Mutterthier  aufgestellt  sind,  liegen  sie  bei  anderen  Formen  (Pedi- 
cellina,  Urnatella)  in  der  Mediane,  und  die  Medianebene  des 
knospenden  Individuums  kann  mit  derjenigen  des  Mutterthieres  zu- 
sammen fallen.  Bei  Urnatella  gehen  die  Knospen,  welche  die  (ge- 
gliederten, an  der  Spitze  kelchtragenden)  Zweige  liefern,  von  der 
Mediane  der  Oralseite  aus,  während  lateral  davon  (ebenfalls  an  der 
Oralseite)  Stolonen  gebildet  werden  (Davenport).  Von  diesen  letz- 
teren soll  aber  noch  besonders  die  Rede  sein  (p.  660  u.  671). 

C.  Phylactolämen. 

An  der  Oralseite  des  Mutterthieres  nehmen  die  Knospen  auch 
bei  den  Phylactolämen  ihren  Ursprung,  wenn  man  dabei  von  den 
beiden  ersten,  fast  gleichzeitig  an  der  Larve  auftretenden  Polypiden 
absieht  (Fig.  463).  Jedes  von  ihnen  kann  neben  sich  bereits  mehrere 
neue  Knospenanlagen  aufweisen  (Fig.  465  B,  h  u.  li) ,  welche  auf 
die  schon  vorher  geschilderte  Weise  entstanden.  Nach  der  Fest- 
setzung der  Larve  (Fig.  465  5— C)  ist  das  junge  Stöckchen  also 
ohne    Weiteres    im    Besitz    des    Materials    für    seine    fernere    Aus- 


-/ 


A 


/f— 


Fig",  465.  A—C  Festsetzung  der  Larve  von  Plumatella  fungosa  in  drei  auf 
einander  folgenden  Stadien.     (Nach  Beaem,   1890.) 

/  Mantelfalte  (in  B  u.  C  nach  hinten  umgesclilagen),  k  Knospen,  2^  die  beiden  ersten 
Polypide,  x  drüsige  Partie  des  Hinterendes,  womit  sich  die  Festheftung  vollzieht. 


bildung,  zu  der  es  alsbald  übergeht.  Diese  erfolgt  im  Ganzen  dem 
Alter  der  Knospenanlagen  entsprechend,  wie  wir  sie  schon  früher 
bei  der  Knospenbildung  am  Stock  selbst  kennen  lernten  (Fig.  450 
bis  455,  p.  634  ff.). 

Von  jedem  der  beiden  (mit  A  bezeichneten)  ersten  Polypide  des 
jungen  Stöckchens  geht  eine  Tochterknospe  B  aus;  ihr  folgt  eine 
andere  C,  von  welcher  dann  wieder  eine  neue  Knospe  D  erzeugt 
wird,  u.  s.  f.  (Fig.  466  Ä  u.  B).   Dies  sind  die  durch  erstmalige  Knospung 
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der  betreffenden  Individuen  hervorgebrachten  „Hauptknospen", 
welche  den  Stamm  (oder  späterhin  den  Zweig)  in  centrifugaler  Rich- 
tung fortführen,  also  zu  seiner  directen  Verlängerung  dienen.  Ausser 
ihnen  bringen  die  betreffenden  Individuen  aber  auch  noch  andere 
Knospen  hervor  (Fig.  452  u.  455,  p.  436  ff.),  nämlich  die  „Z  wi  sehen - 
knospen",  welche  sich,  entsprechend  ihrer  Entstehung,  in  centri- 
petaler  Richtung  zwischen  die  Hauptknospen  einschalten.  Von  Ä 
gehen  in  der  Weise  die  Zwischenknospen  B^  B-  B^,  von  B  die 
C^  C^  aus,  welche  zwischen  die  Hauptknospen  A  u.  -B,  bezw.  B  u.  C 
in  der  angegebenen  Weise  eingeschoben  werden  (Fig.  466,  Fig.  452 
u.  455).  Während  also  bei  den  Hauptknospen  das  jüngste  Individuum 
am  weitesten  entfernt  liegt  und  die  Spitze  des  Zweiges  einnimmt, 
ist  das  jüngste  Individuum  der  Zwischenknospen  dem  Mutterthier 
immer  am  meisten  genähert  (Fig.  466  u.  467).  Die  Zwischen - 
oder  Lateral  knospen  müssen  im  Gegensatz  zu  den  Haupt-  oder 
M  e  d  i  a  n  k  n  0  s  p  e  n  eine  andere  Richtung  einschlagen.  Während  diese 
den  Stamm  in  derselben  (oder  unter  Umständen  auch  in  einer  ab- 
weichenden) Richtung  fortführen,  geben  die  Zwischenknospen  zur  Bil- 
dung der  Seitenzweige  Veranlassung,  sei  es  nun  dass  diese  (je  nach 
dem  Wachstum  der  betreffenden  Art)  aus  frei  aufstrebenden  Aesten 
oder  kriechenden  Seitenzweigen  bestehen. 


fm''''_ß 


Fig.  466.  Plumatella  fungosa,  A  das  junge  Stöckchen  bald  nach  Festsetzung 
der  Larve  (Fig.  465  -1 — C),  B  etwas  älteres  Stöckchen  in  der  Ausbildung  der  frühen 
Haupt-  und  Zwischenknospen.     (Nach  Bkaem,   1890.) 

Erklärung  der  Buchstaben  im  Text. 


Ungefähr  nach  den  gleichen  Regeln  vollzieht  sich  auch  das  weitere 
Wachsthum  des  Stockes;  man  hat  diese  durch  bestimmte  Formeln 
ausgedrückt,  wofür  hier  nach  Braem's  Darstellung  das  Beispiel  von 
Plumatella  gewählt  ist  (Fig.  467  Ä  u.  B).  Für  die  Folge  der 
Hauptknospen  gilt  die  Formel : 

AlBl5l5~E~]rG 
für  die  Haupt-  und  Zwischenknospen  diejenige: 


I 


A  B^  B2  Bi  B  C2  C^  C  D^  D  E  F  G 

wobei  die  sich  zwischen  die  Hauptknospen  D  und  G  einschiebenden 
Zwischenknospen  weggelassen  sind.  Die  directe  Abstammung  (Mutter  und 


I 
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Tochter)  wird  durch  die  verbindende  Klammer  ^  angegeben.     Erläutert 
werden  diese  Formeln  durch  die  Figuren  467  (A  u.  B). 

Von  Interesse  ist  der  Vergleich  der  Stockbildung  mit  einer  solchen 
Art,  bei  welcher  an  der  Larve  nicht  wie  bei  Plumatella  zwei  einander 
ungefähr  gleichwerthige  Polypide  zur 
Ausbildung  kommen ;  dies  ist  bei 
Fredericella  sultana  der  Fall 
(Braem,  1908).  Hier  bringt  das 
Primärpolypid  A  noch  im  Larvenzu- 
stand  die  Knospe  B  hervor  (Fig.  468), 
doch  scheinen  sich  nichtsdestoweniger 
auch  hier  bald  junge  Stöckchen  her- 
aus zu  bilden,  welche  (wohl  in  Folge 
des  Auftretens  einer  Knospe  A  an  der 
entgegengesetzten  Larvenseite,  Fig. 
468  I)  mit  den  früher  besprochenen, 
in  Fig.  466  abgebildeten  Stöckchen 
von  Plumatella  fungosa  im 
Ganzen  übereinstimmen  (Fig.  468 /ZZ). 
Es  werden  aber  nach  Braem's  Wahr- 
nehmung auch  solche  Stöckchen  ge- 
funden, die  in  ihrer  einseitigen  Aus- 
bildung (Fig.  468  II)  dem  Verhalten 
der   Larve    (Fig.    468  /  entsprechen, 

jedoch  (am  rechtseitigen  Ende  des  Stöckchens  bei  A)  eine  Knospe  erkennen 
lassen,  die  den  Ausgangspunkt  für  den  noch  fehlenden  Theil  der  Colonie 
bilden  dürfte. 


^ 


a 


.,p'3  c'c    Dir 


Fig.  467.  A  Zweig  von  Plumatella 
f  r  u  t  i  c  o  s  a  iind  B  Schema  seiner  Veräste- 
lung.    (Nach  Braem,  1890.) 


Fig'.  468.  /  eben  festgesetzte  Larve  von  Fredericella  sultana  (^4  Primär- 
polypid, darunter  die  1.  Knospe  B,  mf  Mantelfalte,  11  junges  einseitig  entwickeltes 
Stöckchen,  III  junges  zweiseitiges  Stöckchen.     (Nach  Braem,   1908.) 

Knospenfolge    der   Buchstaben  A,  B,   C,  D  etc.,    wie    in    dem  jungen  Stöckchen    von 
Plumatella  in  Fig.  466  Ä 


Wenn  auch  im  Allgemeinen  für  die  Phylactolämen  das  in  den 
obigen  Formeln  ausgedrückte  Knospungsgesetz  gilt,  so  treten  doch 
innerhalb  der  einzelnen  Gattungen  und  Arten   gewisse  Modificationen 
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auf,  welche  jedoch  hier  nicht  berücksichtigt  werden  können,  sondern 
hinsichtlich  deren,  wie  überhaupt  des  Genaueren  der  betreffenden 
Wachsthumsvorgänge  auf  die  Arbeiten  von  Nitsche,  Kraepelin, 
Braem,  Davenport  u.  A.  verw^iesen  werden  muss. 

Für  die  weitere  Ausbildung  des  Stockes  und  seinen  bei  den  einzelnen 
Formen  so  verschiedenen  Habitus  kommt  ausser  der  Art  seines  Wachs- 
thums  noch  ein  anderer  Factor  in  Betracht,  nämlich  die  Beschaffenheit 
der  Cystidwand  und  besonders  der  ihren  Hauptbestandtheil  bildenden 
Cuticula.  Ist  sie  fest,  so  giebt  sie  den  Zweigen  des  Stockes  den 
nöthigen  Halt  und  ermöglicht  ihnen  dadurch  bei  freiem  Wachsthum  ein 
selbstständiges  Aufstreben;  bleibt  die  Cuticula  dagegen  weich  und 
geschmeidig,  so  entwickelt  die  Colonie  kriechende,  an  die  Unterlage 
gebundene  Zweige.  Beides  kann  übrigens  bei  ein  und  derselben  Species 
(bei  Plumatella  repens  z.  B.,  wie  auch  bei  anderen  Arten)  der  Fall 
sein.  Wenn  bfei  den  kriechenden  Formen  die  Selbstständigkeit  der 
Zweige  gewahrt  bleibt,  entstehen  die  dendritisch  verzweigten,  moos- 
artigen Colonien,  welche  ebenso  bei  Plumatella  wie  bei  Frederi- 
cella  vorkommen.  Lagern  sich  die  Zweige  sehr  dicht  an  einander, 
so  dass  sie  schliesslich  verkleben  und  zusammen  verwachsen .  so 
kommt  es  zur  Bildung  von  Krusten,  wie  sie  ebenfalls  bei  Vertretern 
der  Gattung  Plumatella  gefunden  werden.  Erfolgt  dieses  dichte 
Zusammendrängen   der  Zweige   in   paralleler  Richtung   senkrecht   zur 

Fig".  469.     Quersclinitt   durch    eine 

Colonie  von  Cristatella  mucedo  mit 

degenerirenden     (ä!p),      daneben      lebens- 

^^^  _  kräftigen    und    am   Rande   in  Neubildung 

---^^^i\\\^\  l( 7    if/l    »T/S.  -■  ^       begriffeneu  Polypideu  (Äs).    (Nach  Bkaem, 

1890.) 

Unterlage  oder  in  verschiedenen  Richtungen  des  Raums,  so  ergeben 
sich  daraus  die  compacten  fungösen  Formen  der  Plumatella  und 
Alcyonella.  Handelt  es  sich  hierbei  um  eine  Verwachsung  der 
Gystidwände,  die  als  zumeist  röhrenförmige  Gebilde  erhalten  bleiben, 
so  geht  die  Verschmelzung  noch  weiter,  wie  dies  für  Cristatella  gilt, 
deren  Colonie  völlig  der  gegen  einander  abgegrenzten  Cystide  entbehrt 
und  bei  welcher  die  ursprünglichen  Zweige  des  Stockes  nur  noch  durch 
die  vom  Rande  der  platt  wurmförmigen  Colonie  hereinwachsenden 
Mesodermsepten  angedeutet  sind. 

Entsprechend  der  vorher  besprochenen  Knospenfolge  finden  sich  die 
zuletzt  entstandenen  Individuen  im  Allgemeinen  an  den  Spitzen  der 
Zweige  und  bei  den  flächenhaften  Colonien  liegen  sie  hauptsächlich  am 
Rande,  von  welcher  Knospungszone  aus  das  Wachsthum  des  Stockes 
fortschreitet.  Das  Gleiche  gilt  auch  für  die  langgestreckte  Cristatella- 
Colonie,  an  welcher  die  ältesten  Polypide  in  zwei  Längsreihen  neben 
der  Medianlinie  angeordnet  sind ;  nach  dem  Rande  der  Colonie  folgen 
stufenweise  in  immer  weiteren  Reihen  die  jüngeren  Individuen  bis 
gegen  den  Rand  hin  (Fig.  469),  wo  sich  der  Stock  durch  Aus- 
bildung neuer  Knospen  immer  wieder  ergänzt  und  an  Umfang  zunimmt, 
während  die  in  der  Mitte  gelegenen  älteren  Individuen  allmählich  dem 
Verfall  entgegen  gehen  (Nitsche,  Kraepelin,  Braem.  Davenport, 
Oka,  Wesenberg — Lund  u.  A.). 
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D.  Gymnolämen. 

Die  GyniDolämen  zeigen  hinsichtlich  der  Orieutiruug  ihrer  Knospen 
zum  Mutterthier  insofern  andere  Verhältnisse,  als  diese  nicht  wie 
bei  den  Phylactolämen  (und  Entoprocten)  an  der  Oralseite,  sondern 
vielmehr  an  der  Aualseite  ihren  Ursprung  nehmen  (Fig.  456,  p.  641 
u.  Fig.  470).  Offenbar  hängt  dies  mit  der  Stellung  der  Zoöcien  am 
Stock  zusammen.  Diese  ist  bei  den  Gymnolämen  so,  dass  die  Analseite 
distalwärts,  d.  h.  gegen  die  Spitze  der  Zweige  gerichtet  ist,  während 
bei  den  Phylactolämen  die  Oralseite  nach  der  Zweigspitze  gerichtet  er- 
scheint. Die  der  Peripherie  zustrebenden  Knospen  entstellen  dement- 
sprechend an  der  Analseite  der  Gymnolämen-Individuen  (Fig.  456  u.  470). 

Gelegentlich  scheiuen  übrigens  auch  Ausnahmen  von  dieser  Regel 
vorzukommen,  so  kann  bei  Alcyonidium  mytili  im  Gegensatz  zu  dem 
gewöhnlichen  Auftreten  der  ersten  Polyj^idknospe  auf  der  Oralseite  diese 
Knospe  ausnahmsweise  (wie  bei  den  Phylactolämen)  auf  der  Analseite 
des  älteren  Individuums  zum  Vorschein  kommen  (Zschiesche,  1909). 

Wie  die  Orientirung  der  Knospen,  ist  in  beiden  Abtheilungen  auch 
diejenige  der  Primärindividuen  gegen  die  Unterlage  eine  verschiedene, 
welches  Verhalten  man  ebenfalls  für  die  sehr  auffallende  Differenz  in 
den  Beziehungen  der  Knospen  zum  Mutterthier  verantwortlich  gemacht 
hat(BRAEM).  Während  bei  den  Phylactolämen  die  Primärpolypide  der 
Unterlage  ihre  Oralseite  zukehren,  ist  bei  den  Gymnolämen  das 
Umgekehrte  der  Fall.  Man  hat  vermuthet,  dass  die  gegen  die  Unter- 
lage gerichtete  Seite  bessere  Bedingungen  für  die  Knospenausbildung 
böte  und  dass  sich  also  auf  diese  Weise  deren  Beziehungen  zu  den 
betreffenden  Regionen  der  Polypide  heraus  gebildet  hätten. 

Die  Frage  ist  viel  und  von  verschiedenen  Gesichtspunkten  aus  dis- 
cutirt  worden,  wie  besonders  aus  den  Arbeiten  von  Braem  und  Davenport 
zu  entnehmen  ist.  welche  die  betreffenden  Verhältnisse  an  einer  Anzahl  ver- 
schiedener Phylactolämen  und  Gymnolämen  untersuchten.  Sie  ist  auch 
für  die  Entoprocten  von  Bedeutung  (vgl.  p.  652),  und  wie  bei  diesen  ist 
darauf  hinzuweisen,  dass  ausser  der  Morphologie  der  ausgebildeten  Thiere 
auch  das  Verhalten  der  Larven  in  Betracht  kommen  mag.  Die  Art  ihrer 
Festsetzung,  die  Umbildung  und  Verlagerung  eines  Theils  ihrer  Organe 
(darunter  auch  des  Darmkanals)  könnte  dabei  eine  Rolle  spielen.  Da  es 
jedoch  hier  nicht  unsere  Aufgabe  ist,  uns  in  die  individuelle  Entwicklungs- 
geschichte zu  vertiefen,  so  muss  auf  das  im  Speciellen  Theil  (p.  1192 — 
1215)  über  die  Umwandlung  der  Larven  und  Ausbildung  der  Polypide 
Mitgetheilte  verwiesen  werden. 

Bei  der  Umwandlung  der  Larve  in  die  festsitzende  Form  können 
auch  hier,  ähnlich  wie  es  vorher  für  die  Phylactolämen  festgestellt 
wurde,  zwei  Individuen  ungefähr  gleichzeitig  entstehen  (so  bei  Lieh  en  o- 
pora  nach  Harmer),  doch  geht  bei  anderen  Gymnolämen  nur  ein 
Polypid  aus  der  Larve  hervor.  Dieses  Primärzooecium  hat  dann  zunächst 
die  zur  weiteren  Fixirung  des  Stöckchens  nöthigen  Theile  zu  liefern ; 
bei  Bugula  z.  B.  sind  dies  einige  Wurzelausläufer,  die  sich  von 
seiner  Basis  auf  die  Unterlage  erstrecken  (Fig.  470  Ä).  Oben  an  der 
Analseite  des  Primärzooeciums  treten  bald  an  den  schon  vorher 
gebildeten  Cystid  (in  der  früher  p.  641  besprochenen  Weise)  die 
Knospen  auf,  und  indem  sich  der  Vorgang  an  den  neu  entstehenden 
Zoöcien  wiederholt,  kommt  es  zur  Ausbildung  eines  sich  stetig  ver- 
grössernden  Stöckchens  (Fig.  470  Ä  u.  B). 
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Die  Zahl  der  von  den  einzelnen  Individuen  hervorgebrachten 
Knospen  ist  bei  den  einzelnen  Arten  verschieden.  Schon  am  Primär- 
zooeciuni  kann  ausser  der  ersten  noch  eine  zweite  Knospe  angelegt 
werden  (Bugula  flabellata,  nach  Nitsche),  und  das  kann  auch 
weiterhin  noch  der  Fall  sein  (Fig.  470  B).  Bei  denjenigen  Arten,  bei 
denen  das  Polypid  nur  eine  Knospe  erzeugt,  muss  durch  diese  das 
distale  Wachsthum  des  Zweiges  fortgesetzt  werden,  sie  liegt  also  der 
Zweigspitze  genähert  (Fig.  456,  p.  641).  Wenn  das  Polypid  eine  gewisse 
Ausbildung  erlangt  hat,  so  entsteht  von  der  Cystidwand  aus  ein  quer- 
gerichtetes Septum,  welches  die  Leibeshöhle  des  Polypids  als  proximale 
Kammer  von  einer  distalen  Kammer,  der  Knospenhöhle,  trennt  (Fig.  456, 
u.  Fig.  470).  Indem  auf  diese  Weise  das  einzelne  Polypid  von  dem 
benachbarten  Individuum  abgesondert  wird,  erreicht  es  eine  ziem- 
liche Selbstständigkeit,  was 
bei  den  Phylactolämen  nicht 
der  Fall  ist  (Fig.  455  u.  466, 
p.  639  u.  654). 

Fig.  470.  B  u  g  11 1  a  a  v  i  c  u  1  a  r  i  a. 
A  junger  Stock  mit  zwei  ausgebildeten 
und  zwei  nur  erst  als  Knospenaulage 
vorhandenen  Individuen  (p),  von  denen 
nur  eins  an  dem  neu  gebildeten  Cystid 
{cy)  sichtbar  ist,  B  die  knospen- 
bildende Spitze  eines  wenig  älteren 
Stöckchens  mit  je  zwei  Kuosijen  (kn) 
an  den  neu  gebildeten  Cystiden  (cy). 
(Nach  Seeliger,  1890.) 

Werden  vom  Polypid 
zwei  Knospen  gebildet,  so 
entsteht  ausser  der  queren 
noch  eine  längsgerichtete 
Scheidewand  (Fig.  470  B). 
Die  auf  diese  Weise  sich  ab- 
trennenden Zoöcien  geben  bei 
fortgesetzter  Knospung  ohne 
Weiteres  zur  Verzweigung  des 
Stockes  Veranlassung.  Unter 
Umständen  kann  die  Bildung 
solcher  Zwischenknospen  auch  noch  weiter  gehen,  indem  von  dem 
einen  Polypid  die  Knospen  hervorgebracht  werden,  wie  dies  nach 
Calvet's  Beobachtung  bei  Eucrates  lafontii  der  Fall  ist.  Die 
eine  dieser  drei  Knospen  ist  dann  eine  mediane,  während  die  beiden 
anderen  lateral  gelagert  sind  (Calvet,  1900). 

Gegenüber  den  von  ihm  ausgebildeten  und  weiterhin  am  Stock 
entstandenen  Zoöcien  zeigt  das  (direct  aus  der  Larve  hervorgegangene) 
Primärzoöcium  bei  manchen  Gymnolämen  eine  abweichende  Form, 
welche  mit  dem  Bau  der  Zoöcien  anderer  Arten  übereinstimmt  und 
wahrscheinlich  eine  phylogenetische  Reminiscenz  darstellt.  Man  hat 
das  Primärzoöcium  deshalb  als  sogenannte  „  A  n  c  e  s  t  r  u  1  a"  den  anderen 
Zoöcien  gegenüber  gestellt  (Jullien,  Harmer).  Nach  den  Unter- 
suchungen einer  Reihe  von  Forschern  (F.  A.  Smitt,  Nitsche,  Jullien, 
Pergens,   Neviani,   Harmer  u.  A.)   ist   diese   Erscheinung  ziemlich, 
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verbreitet  und  Harmer  ist  ihr  neuerdings  besonders  für  die  Chilo- 
stomen  nachgegangen.  Er  zählt  die  Arten  auf,  bei  denen  Ancestrula- 
Formen  vorkommen  und  characterisirt  diese  gegenüber  den  gewöhn- 
lichen Zoöcien  des  Stockes.  Bei  den  meisten  Formen  (Microporella, 
Schizoporella,  Cribrilina,  Flustra  u.  A.)  handelt  es  sich  um 
das  Auftreten  von  Primärzoöcien,  welche  den  Zoöcien  von  Meni- 
branipora  gleichen;  dieses  Verhalten  dürfte  für  eine  Ableitung  von 
derartig  gestalteten  Vorfahren  sprechen.  Bezüglich  der  Einzelheiten 
in  der  Uebereinstimmung  der  betreffenden  Zoöcien  und  Primärzoöcien 
sei  auf  die  Originalarbeit  von  Harmer  (1903),  sowie  auf  diejenigen 
der  oben  genannten  Autoren  verwiesen.  Hier  ist  nur  noch  zu  er- 
wähnen, dass  jene  Ancestrula-Formen  sich  auch  hinsichtlich  der  Knos- 
pung  anders  als  die  gewöhnlichen  Zoöcien  des  Stockes  verhalten 
können,  indem  sie  mehrere  Knospen  hervorbringen,  während  die 
Stock-Zoöcien  (so  bei  Flustra  membranacea,  nach  Nitsche, 
1871)  nur  je  eine  Knospe  erzeugen. 

Der  Knospenfolge  und  weiteren  Ausbildung  des  Stockes 
bei  den  verschiedenen  Gymnolämen  nachzugehen,  würde  hier  zu  weit 
führen.  Eingehend  hat  sich  Davenport  in  seiner  Arbeit  über  Pa- 
ludicella  bei  dieser,  sowie  bei  anderen  (marinen)  Gymnolämen 
(Bugula,  Lepralia,  Flustrella,  Crisia),  dieser  Frage  ange- 
nommen, und  es  muss  hier  auf  seine,  wie  auf  die  Ausführungen  der 
früher  genannten  Autoren  (Nitsche,  Jullien,  Harmer,  Prouho, 
Calvet,  Levinsen  u.  A.)  verwiesen  werden,  abgesehen  von  den 
älteren  Arbeiten  von  Allman,  Ehlers,  Smitt  u.  A.,  welche  die 
Morphologie  der  Gymnolämen  und  Bryozoen  im  Allgemeinen  behandeln. 

Die  Verschiedenheit  in  der  Ausgestaltung  der  Colonie  ist  bei  den 
weit  artenreicheren  Gymnolämen  eine  noch  viel  beträchtlichere,  als 
bei  den  Phylactolämen,  und  wie  bei  diesen  spielt  dabei  auch  die  Be- 
schaffenheit der  Cystidwand,  besonders  der  Cuticula,  eine  wichtige 
Rolle.  Je  nachdem,  ob  sie  durch  stärkere  Chitinisirung  oder  gar 
durch  Einlagerung  von  Kalksalzen  eine  festere  Beschaffenheit  annimmt 
oder  aber  geschmeidig  bleibt  und  sogar  ganz  weich  wird,  kommt  es 
zur  Ausbildung  verzweigter,  sich  verhältnissmässig  hoch  erhebender 
Stöckchen ,  niederer  rasenförmiger  Colonien  oder  zu  solchen  von 
Platten-  oder  Krustenform.  Um  dies  durch  einige  characteristische 
Beispiele  zu  erläutern,  so  seien  zunächst  die  verzweigten,  aufrechten, 
aber  biegsamen  Stöckchen  von  Bugularia  oder  Bicellaria,  sowie 
die  ebenfalls  aufrechten,  verästelten  Colonien  von  Crisia  genannt, 
bei  welchen  eine  Verkalkung  der  dadurch  starrer  werdenden  Ectocyste 
eintritt.  Biegsam  und  hornartig  bleibt  die  Ectocyste  bei  Flustra,  ob- 
wohl deren  Stöckchen  in  Folge  der  Abplattung  und  Verbreiterung 
ihrer  Zweige  eine  etwas  compactere  Beschaffenheit  annehmen.  Die 
hornige,  nur  wenig  verkalkende  Paludicella- Colonie  breitet  sich 
durch  ihre  horizontal  fortwachsenden  Zweige  an  der  Unterlage  aus, 
doch  erheben  sich  davon  auch  Seitenzweige  und  es  kommt  zur  Aus- 
bildung zierlicher  Büschel.  Durch  secundäre  Verschmelzung  der  an 
der  Unterlage  kriechenden  Zweige  kann  es  zu  einer  netzartigen  Ver- 
zweigung kommen  (Hippothoa  f  lageil  um).  Bei  Tubulipora 
können  die  mit  ihrem  unteren  Theil  verwachsenen,  röhrenförmigen 
Zoöcien  zu  einer,  der  Unterlage  aufsitzenden  Platte  vereinigt  sein. 
Die  starr  verkalkten,  rindenartig  die  Unterlage  bedeckenden  Stöcke 
von   Membranipora   bestehen   aus   sehr   vielen,   reihenweise   dicht 
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an  einander  gelagerten  Zoöcien.  Um  die  kurze  Reihe  der  Beispiele  aus 
der  arten-  und  formenreichen  Gruppe  der  Gyninolämen  zu  schliessen, 
seien  nur  noch  die  Krusten  bildenden  Flustrellen  oder  Alcyonidien 
erwähnt,   an   deren    unregelmässig    geformten    fleischigen   Stöcken    in 


Folge  der 
gallertige 
n  0  s  u  m). 


weichen    Beschaffenheit   der  Cuticula   die  Zoöcien 
Masse    eingesenkt    erscheinen    (A  1  c  y  o  n  i  d  i  u  m 

4.  Polymorphismus. 


in   eine 
gelati- 


In  Verbindung-  mit  der  Stockbildung  der  Bryozoen  kommt  es  in 
ähnlicher,  wenn  auch  nicht  in  so  weitgehender  Weise  wie  bei  anderen 
Colonien  bildenden  Thieren  (Hydroidpolypen,  Siphonophoren,  Salpen) 
zu  einer  verschiedenartigen  Ausbildung  einzelner  Individuen,  welche 
bestimmte  Functionen  übernehmen.  Es  handelt  sich  dabei  um  solche 
(Caularien),  die  zur  Festigung  der  Colonie  in  Stamm  uud  Wurzel  Ver- 
wendung finden,  sowie  um  andere,  welche 
der  Brutpflege,  Ernährung  oder  sonstigen 
Erhaltung  des  Stockes  dienen  (Oöcien, 
Avicularien,  Vibracularien).  Da- 
zu ist  eine  besondere  morphologische 
Umgestaltung  erforderlich,  die  vor  allen 
Dingen  mit  der  Rückbildung  des  Poly- 
pids,  d.  h.  des  Tentakelapparates  und 
Darmkanals ,  sowie  der  zugehörigen 
Theile,  verbunden,  zu  sein  pflegt. 

Fig.  471.  Knospiing  und  Ausbildung  der  voll- 
ständigen und  unvollständigen  Individuen  an  einem 
Theil  des  Stockes  von  Urnatella  gracilis,  in 
scheuiatischer  Darstellung.  (Nach  Davenpoet,  1893.) 

Aj^ — A^  Reihenfolge  der  Zweigglieder,  an  den 
Zweigspitzen  die  Zoöcien  (z),  hn  Knospen,  s  Scheide- 
wände. 


Bei  manchen  Entoprocten  sowohl, 
wie  bei  Ectoprocten  (Stolonif  era) 
bilden  sich  in  der  schon  früher  (p.  634  ff. 
u.  644)  kennen  gelernten  Weise  Knospen, 
die  zwar  zu  einem  ziemlichen  Umfang 
auswachsen,  jedoch  die  Ausbildung  voll- 
ständiger, mit  Darmkanal  und  Tentakel- 
apparat versehener  Individuen  nicht  er- 
langten (Caularien,  Fig.  471).  Von  ihnen 
gehen  dann  wieder  ähnliche  Bildungen  aus, 
die  sich  durch  Scheidewände  von  den  vor- 
her und  nachher  entstandenen  absetzen : 
so  kommt  es  zur  Ausbildung  der  Gliede- 
rung an  Stamm  und  Seitenzweigen,  wie 
wir  sie  von  Pedicellina,  Urnatella  und  den  Vesicularidae 
(Stolonif era)  kennen  (Fig.  471).  Die  Scheidewände  sind  durch- 
bohrt, so  dass  eine  Communication  zwischen  den  Leibeshöhlen  der 
einzelnen  Individuen  vorhanden  ist,  und  diese  werden  bei  den  Vesi- 
culariden  ausserdem  von  einem,  sich  durch  die  Reihe  der  Individuen 
fortsetzenden  Gewebsstrang  durchzogen.    Im  Uebrigen  ist  der  Innen- 
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räum  an  seiner  Wand  nur  mit  den  Theilen  ausgestattet,  welche  sonst 
der  Cystenwand  zukommen.  —  Bleibt  ein  derartig  gestalteter  Theil  des 
Stockes  kriechend  an  die  Unterlage  geheftet  und  erheben  sich  davon 
aufstrebende  Zweige,  so  entsteht  ein  zur  Befestigung  des  Stockes 
dienendes  Wurzelgeflecht. 

Gegenüber  den  mit  Polypid  versehenen  eigentlichen  oder  Auto- 
zoöcien  hat  man  solche,  wie  die  soeben  besprochenen,  welche  sowohl 
des  Polypids,  wie  der  Oeffnung  entbehren,  als  Kenozoöcien  be- 
zeichnet. Ausser  den  rückgebildeten  Individuen  in  Stamm  und  Wurzel 
sind  nach  Levinsen  hierher  noch  die  Seitenkammern  (Loculi)  der 
Catenicelliden  zu  rechnen,  sowie  die  modificirten  Marginalzoöcien 
mancher  Flu stra- Arten,  die  kleinen  Kammern  an  den  basalen  Aus- 
breitungen der  Retepora-Colonien  und  die  stützenden  Röhren 
vieler  Cyclostomen.  Zum  Theil  weniger  weit  zurückgebildet,  indem 
sie  noch  im  ausgebildeten  Zustand,  zum  mindesten  aber  während 
ihrer  Entwicklung  Andeutungen  des  Polypids  aufweisen,  sind  die  so- 
genannten Heterozoöcien,  wie  Levinsen  (1902)  die  Avicularien 
und  Vibracularien  bezeichnet. 

A.  Avicularien  und  Vibracularien. 

Den  Avicularien,  wie  auch  den  Vibracularien,  kommt  ebenfalls 
mechanische  Function  zu,  und  offenbar  sind  sie  aus  solchem  Bedürfniss 
heraus  entstanden.  Die  ersteren  dieser  bei  den  Chilostomen  vor- 
kommenden Einrichtungen  stellen  Vogelkopf-ähnlich  gestaltete  Zangen 
dar  (Fig.  476  C),  die  in  der  Nähe  der  Oeffnungen  an  den  Zoöcien 
sitzen  (Fig.  472  H)  und,  indem  sie  schnappende  Bewegungen  ausführen 
zum  Schutze  der  Colonie,  oder  zum  Erfassen  von  Nahrungskörpern 
dienen,  welche  späterhin  durch  den  Tentakelstrom  der  Mundöffnung 
zugeführt  werden.  Ganz  ähnlich  den  Polypenknospen  entstehen  sie 
als  kleine,  buckeiförmige  Vorragungen  am  Cystid,  d.  h.  als  Ausstül- 
pungen der  Wand,  in  welche  mesodermale  Elemente  einwandern  (Fig. 
472  A).  Entsprechend  der  Form  der  ausgebildeten  Avicularie  gliedert 
sich  die  Anlage  in  einen  schmäleren  basalen  Theil,  den  Stiel,  und 
einen  aufgetriebenen  distalen  Abschnitt  (Fig.  472  J.  u.  B).  Am  Gipfel 
des  letzteren  tritt  durch  Zellvermehrung  eine  Verdickung  und  sodann 
eine  fiinsenkung  des  Ectoderms  auf,  wodurch  die  Uebereinstimmung 
mit  einer  Polypidanlage  noch  mehr  hervortritt  (Fig.  472  C  u.  D). 
Dadurch,  dass  das  Mesoderm  sich  in  einer  continuirlichen  Schicht 
epithelartig  dem  äusseren  Blatt  anlegt,  wird  dieser  Eindruck  noch 
verstärkt  (Fig.  472  E).  Später  zieht  es  sich  wieder  mehr  davon  zurück, 
wenigstens  im  distalen  Theil  der  Auftreibung,  um  die  in  deren  proxi- 
malen Partie  gelegenen  starken  Muskeln  der  Avicularie  zu  liefern, 
welche  die  Bewegung  der  schmäleren  Zangenhälfte  (des  sogenannten 
„Unterkiefers")  hervorrufen  (Fig.  472  F  u.  G).  Die  Einstülpung  des 
äusseren  Blattes  lässt  aber,  da  das  Polypid  nicht  zur  Ausbildung 
kommt,  nur  das  aus  Ganglien-  und  Sinneszellen  bestehende  nervöse 
Organ  (den  „Fühlknopf")  der  Avicularie  aus  sich  hervorgehen,  dessen 
Höhlung  dauernd  mit  der  Aussenwelt  in  Verbindung  bleiben  kann 
(Fig.  472  G).  Dieses  Organ  würde  also  den  letzten  Rest  der  Polypid- 
anlage darstellen. 

Die  in  sehr  entschiedener  Weise  bereits  von  Nitsche  (1871), 
wie  von  seinen  Nachfolgern  (Jullien,  Vigelius,  Calvet,  Levinsen 
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u.  A.),  vertretene  Auffassung  der  Avicuiarien  als  umgewandelte  Zoöcien 
findet  somit  ihre  Stütze  im  Entwicklungsgang  dieser  Gebilde,  wie  er 
auf  Seeliger's  Anregung  durch  Ladewig  (1900)  genauer  festgestellt 
wurde.  Ihre  eigenartige,  bei  den  einzelnen  Arten  übrigens  wechselnde 
Form  ist  so  zu  erklären,  dass  Kopf  und  „Oberkiefer"  der  Avicularie 
vom  Körper  des  Zooeciums  gebildet  werden,  w^ährend  das  die  Mündung 
bedeckende  Operculum  den  beweglichen  „Unterkiefer"  liefert,  wobei 
seine  Musculatur  die  entsprechende  Verwendung  findet.  Der  Ueber- 
gang  der  Zoöcien  zu  Avicuiarien  lässt  sich  bei  manchen  Chilostomen, 
z.  B.   Augehörigen    der   Gattung   Flustra    verfolgen,    indem    deren 


fms- 


Fig.  472.  Die  Entwicklung  der  Avicuiarien  bei  Bugula  avicularia.  (Nach 
Ladewig,  1900.) 

A  die  Avicularienknospe,  B  Ectodermverdickung  (e)  an  der  Spitze,  C  und  D  Einstül- 
pung des  Ectoderms  (bei  e),  E  und  F  ältere  Stadien,  G  und  H  ausgebildete  Avicuiarien, 
in  II  am  Zooecium  (Cystid  mit  Polypid  und  Avicularie  av),  cy  Cystid,  e  Eiustülpungs- 
stelle,  mes  Mesoderm,  m,  'iii^  u.  m,  Muskeln,  n  nervöses  Organ  (Fühlknopf)  der  Avicularie 
2)  Polypid,  st  Stiel  der  Avicularie,  uk  „Unterkiefer". 


Avicuiarien  noch  als  Zoöcien  erscheinen  und  auch  am  oberen  Ende 
ihres  Cystids  noch  Knospen  hervorbringen  können  (Fl.  foliacea), 
während  diese  Fähigkeit  wie  diejenige  zur  Ausbildung  des  Polypids 
bei  anderen  Chilostomen  allmählich  schwindet  und  dann  schliesslich 
die  typische  Avicularienform  (Fig.  472  G  u.  H)  zu  Stande  kommt. 

Die  Vibracularieii  sind  in  ihrem  ganzen  Bau  den  Avicuiarien 
sehr  ähnlich  und  offenbar  dadurch  aus  ihnen  hervorgegangen,  dass 
sich  der  „Unterkiefer"  bedeutend  verlängert  und  zu  einer  Art  Geissei 
ausgezogen  hat,  au  deren  Basis  sich  ebenfalls  die  beiden  Muskeln  an- 
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setzen  (Fig.  473  Ä  u.  B).    Hinsichtlich  der  morphologischen  Herleitung 
dieser  Gebilde  gilt  also  das  Gleiche  wie  für  die  Avicularien. 


B 


J 


Vh' 


Fig.  473.  A  Zweig  von  Scrupocella  ria  seruposa  mit  einigen  Polypideu  und 
Vibracularien,  B  Stück  des  Zweiges  mit  Polypid  und  Vibracularium  (stärker  vergrößert). 
{Nach  einem  Präparat  von  E.  Herwig.) 


B.  Oöcien,  Ovicellen. 

Die  Gonöcien,  Oöcien,  Ovicellen  u.  s.  f.  sind  ebenfalls  modificirte 
Zoöcien  oder  doch  Theile  von  solchen.  Die  Mannigfaltigkeit  in  der 
Ausgestaltung  dieser  der  Erzeugung  der  Eier  oder  der  Brutpflege  ge- 
widmeten Individuen  ist  eine  sehr  grosse. 

Als  Gonoz oöcien  oder  Gonöcien  bezeichnet  man  am  besten 
diejenigen  Zoöcien,  in  welchen  die  Eier  (und  Embryonen)  nicht  nur 
gepflegt  werden,  sondern  auch  entstehen.  Das  darf  man  wohl  dann 
annehmen,  wenn  das  betreffende  Individuum  eines  der  ersten  ist,  die 
sich  überhaupt  an  der  jungen  Colonie  bilden.  Bei  Licheuopora 
pflegt  das  fertile  Zooecium  bereits  das  zweite  (seltener  das  dritte)  In- 
dividuum des  Stockes  zu  sein  (Fig.  475  Ä)  und  die  Eier  lassen  sich 
in  ihm  bereits  nachweisen,  wenn  die  Colonie  erst  aus  den  3  Zoöcien 
besteht  (Harmer,  1897). 

Im  Allgemeinen  scheinen  die  Beziehungen  der  Eier  zu  den  Oöcien, 
in  denen  sie  zur  Entwicklung  gelangen,  sehr  lose  zu  sein,  und  selbst 
dann,  wenn  sie  dem  betreffenden  Zooecium  in  einem  verhältnissmässig 
frühen  Zustand  seiner  Ausbildung  angehören,  brauchen  sie  nicht  eigent- 
lich in  ihm  entstanden  zu  sein.  An  den  wachsenden  Zweigspitzen 
von  Crisia,  einer  anderen  cyclostomen  Bryozoe,  sind  die  von  dem 
betreffenden  Individuum  producirten  Eier  schon  vorhanden,   ehe  noch 
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das  Individuum,  welches  sie  aufnehmen  wird,  ausgebildet  ist.  Erst 
indem  ein  solches  Ei  mit  dem  knospenden  Individuum  in  Verbindung 
tritt,  wird  dies  zum  Gonozooecium  (Harmer,  1893,  Robertson,  1903). 
Dementsprechend  befindet  sich  denn  auch  das  die  junge  Eizelle  ent- 
haltende Gonozooecium,  Ovicelle  nennt  man  es  hier,  noch  auf  einer 
sehr  niederen  Entwicklungsstufe  (Fig.  414.  Ä).  Wenn  die  Entwicklung 
dann   fortschreitet,    erweist    sie    sich   als   die    eines   mit   Darmanlage, 

Oeffnung ,  Tentakel- 
scheide u.  s.  w.  ver- 
sehenen Polypids  (Fig. 
474  B) ,  wie  wir  es 
früher  von  anderen 
Bryozoen  kennen  lern- 
ten (Fig.  452  u.  453, 
p.  636).  Die  Ovicelle 
hat  also  zunächst 
ganz  den  Character 
eines  Zooeciums,  frei- 
lich giebt  sie  diesen 
bald    auf,   indem    die 

hauptsächlichsten 
Theile  des  Polypids 
sich  nicht  weiter  ent- 
wickeln, sondern  viel- 
mehr zur  Rückbildung 
gelangen,  während  das 
Cystid  der  Ovicelle 
an  Umfang  zunimmt. 
Dabei   erlangt  sie  die 

Fig.  474.  Entwicklung 
der  Ovicelle  von  Crisia 
eburnea  (A)  und  C.  ra- 
mosa  {B—E).  (Nach  S. 
F.  Hakmek,  1893.) 

A  Längsschnitt  einer  sehr 
jungen,  B  einer  etwas  älteren 
Ovicelle,  C—E  Zweigenden 
mit  Zoöeien,  deren  Aufein- 
anderfolge durch  die  Zahlen 
1 — 8  angegeben  ist,  und  mit 
der  heranwachsenden  Ovi- 
celle (Zooecium  No.  4). 

ap  Polypid-Oeffnung,  cy 
Cysten  wand,  ect  und  cy  Ecto- 
cyste  (verkalkt),  /  Follikel 
um  das  Ei  {ov),  ts  Tentakel- 
scheide. 

von  den  umgebenden  Zoöeien  abweichende  Trichterform  und  geht  dann 
in  eine  für  ihre  Aufgabe  besonders  geeignete  aufgetriebene  Gestalt  über 
(Fig.  474  G—E),  In  ihr  finden  sich  bei  Crisia,  wie  bei  anderen 
Cyclostomen,  der  in  Entwicklung  begriffene  Embryo  und  die  aus  ihm 
hervorgehenden  Larven,  von  deren  Entstehung  schon  früher  die  Rede 
war  (Fig.  462,  p.  648).  Theile  der  umgebildeten  Polypidknospe  tragen 
(als  „brauner  Körper",  Embryophor  u.  s.  f.)  offenbar  zur  Ernährung 
der  Embryonen  bei  (Fig.  462  C  u.  475  E). 
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Unter  Umständen  erlangt  das  Ooecium  einen  noch  weit  beträclit- 
licheren  Umfang;  so  ist  es  z.  B.  bei  Lichenopora  verrucaria, 
bei  welcher  cyclostomen  Ectoprocte,  wie  schon  erwähnt,  das  fertile 
Individuum  gewöhnlich  aus  der  ersten  Knospe  des  Primärzooeciuras 
entsteht  (Fig.  41ÖÄ—C).  Zur  Ausgestaltung  der  hier  ganz  besonders 
umfangreichen    Ovicelle    werden    nach    der    von   Harmer    gegebenen 

A       B 


Fig.  475.  Bildung  der  Ovicelle  in  der  Colonie  von  Lichenopora  verrucaria. 
(Nach  Hakmer,  1897.) 

A  u.  B  ganz  junge  aus  3  Zoöcien,  C  aus  4  Zoöcien  (i — 4)  bestehende  junge  Colonie, 
D  und  E  etwas  ältere  Colonien. 

hr  brauner  Körper  (Embryophor  e),  d  Dach  der  Ovicelle  (ov),  fs  Fussscheibe  der 
Colonie,  oe  Oeffnung  der  Ovicelle  {ov),  z  Zoöcien. 

Darstellung  augenscheinlich  noch  weitere  Partien  der  heranwachsenden 
Colonie  in  Anspruch  genommen,  indem  sich  die  Ovicelle  zwischen  den 
Zoöcien  ausbreitet  und  deren  Interstitialräume  verdrängt,  bezw.  in 
sich  aufnimmt,  was  durch  Auflösung  der  zwischen  den  Zoöcien  vor- 
handenen Septen  geschieht  (Fig.  475  D  u.  E).  So  geht  das  fertile 
Individuum  allmählich  in  die  höchst  ausgedehnte  Ovicelle  über  und 
der   Embryo   entwickelt   sich   weiter  in   dieser,   d.  h.   er  lässt   in  der 
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früher  besprocheaen  Weise  die  „secundären  Embryonen"  und  Larven 
aus  sich  hervorgehen  (p.  647).  Ein  umfangreicher  Embryophor  und 
brauner  Körper  ist  in  der  Ovicelle  vorhanden  und  diese  hat  ihre  voll- 
ständige Ausbildung  durch  eine  Kalklamelle  erhalten,  die  sich  als  Dach 
über  sie  ausbreitete;  eine  daran  befindliche  Oeifnung  gestattet  den 
reifen  Larven  den  Austritt  (Fig.  475  D  u.  E). 


Fig.  476.  Bugula  Sabatieri.  A  Zwei  Oöcieu  au  den  zugehörigen  Zoöcien, 
B  Ooecium  im  optischen  Schnitt,  C  Theil  des  Stockes  mit  einer  Anzahl  Zoöcien,  den  zu- 
gehörigen Oöcien  und  einigen  Avicularien.     (Nach  Cal\^t,  1900.) 

av  Avicularien,  /  Funiculus,  m  Muskeln,  o  Oeffnung  des  Zoeociums,  obl  obere  Blase 
des  Ooeciums  (oö),  sf' Stacheln,  ts  Tentakelscheide,  ubl  untere  Blase  des  Ooeciums. 

Wenn  vorher  die  grosse  Mannigfaltigkeit  in  der  Ausbildung  der 
Oöcien  hervorgehoben  wurde,  so  betrifft  dies  ausser  den  schon  für 
einige  Cyclostomen  besprochenen  Verhältnissen  besonders  diejenigen 
der  Chilostomen.  Bei  ihnen  können  die  ebenfalls  als  umgewandelte 
Zoöcien   anzusehenden  Oöcien   als  besondere  Kammern,   in  denen  die 
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Embryonalentwicklung  verläuft,  dem  oberen  Ende  eines  Zooeciums  an- 
sitzen. Diese  schon  aus  den  älteren  Untersuchungen  von  Hincks, 
NiTSCHE,  JuLLiEN,  ViGELius,  Prouho  bekannten  und  neuerdings 
besonders  von  Calvet  und  Levinsen  eingehender  studirten  Gebilde 
entstehen  als  kleine  knospenförmige  Anschwellungen  am  oberen  Ende 
des  Cystids  und  erlangen  bei  Bicellaria  und  Bugula,  an  welche 
Formen  wir  uns  zunächst  (nach  den  Angaben  von  Nitsche,  Vigelius, 
Calvet  und  Levinsen)  halten  wollen,  einen  recht  complicirten  Bau. 
Von  ihm  soll  hier  nur  erwähnt  werden,  dass  die  Ovicelle  bei  den 
erwähnten  und  anderen  Chilostomen  aus  einer  unteren  und  einer 
oberen,  jene  helmförraig  überdeckenden  Blase  besteht  (Fig.  476  J. —  C), 
worin  Vorrichtungen  für  die  Aufbewahrung  des  Eis  und  des  sich 
zur  Larve  entwickelnden  Embryos  getroffen  sind  (Fig.  476  B).  Be- 
züglich der  in  der  Ovicelle  vorhandenen  Epithellamellen  und  Muskel- 
züge, die  sich  der  besonderen  Function  angepasst  haben,  sei  auf  die 
hier  beigegebene  Fig.  476 -B  Calvet's  hingewiesen. 

Das  Ei  wird  nicht  in  der  Ovicelle,  sondern  in  dem  darunter  liegenden 
Geschlechtsindividuum,  aus  dem  auch  sie  durch  Knospung  entstand,  her- 
vorgebracht, muss  also  in  die  Ovicelle  übergeführt  werden.  Es  ist  eine 
Streitfrage  zwischen  den  Autoren,  ob  dies  durch  eine  zwischen  Ovicelle 
und  Zooecium  vorhandene  Oeffnung  geschieht,  ob  eine  solche  Communi- 
cation  überhaupt  vorhanden  ist  (Eig.  476  B  nach  Calvet)  oder  ob  der 
Weg  des  Eis  nicht  vielmehr  durch  die  Oeffnung  in  der  Leibeswand 
(wie  durch  die  Polypidöffnung)  nach  aussen  und  von  da  erst  wieder  in 
das  Ooecium  hineinführt.  Das  erstere  kann  augenscheinlich  auch  bei 
einigen  Chilostomen  (Catenaria,  Hippothoa)  der  Eall  sein,  im  All- 
gemeinen aber  scheinen  bei  ihnen  die  Eier  durch  die  Oeffnung  des  Zo- 
oeciums aus-  und  in  die  des  Ooeciums  übergeführt  zu  werden,  was  durch 
die  geeignete  Lage  des  letzteren  zur  Zoöcienöffnung  ermöglicht  würd 
(Levinsen).  Ueberhaupt  wird  der  Bau  des  Ooeciums  und  die  Art  seiner 
Verbindung  mit  dem  keimerzeugenden  Zooecium  dabei  eine  wichtige  Rolle 
spielen.  Zuweilen  ist  die  Entfernung  zwischen  der  Zoöcienöffnung  und 
dem  Ooecium  eine  ziemlich  beträchtliche,  so  dass  die  Ueberführung  des 
Eis  auch  mit  Hilfe  des  Operculums  recht  schwierig  erscheint,  doch  kann 
diese  Frage  hier  nicht  näher  discutirt  werden,  sondern  es  sei  in  dieser 
Beziehung  auf  die  genannten  Autoren  (Calvet,  Vigelius,  Levinsen  u.  A.) 
verwiesen. 

Unter  Umständen  erfolgt  die  Bildung  der  Ovicelle  ins  Innere,  so 
bei  Flustra,  durch  Einstülpung  der  Cystidwand,  wobei  die  auf  diese 
Weise  entstehende  Blase  tief  in  die  Leibeshöhle  des  über  dem  Ge- 
schlechtsthier  sitzenden  Zooeciums  eindringt  und  sie  dadurch  stark 
verkleinert  (Vigelius).  Diese  Art  Brutkapseln  („cavites  d'incubation", 
„cavite  incubatrice"  der  französischen  Autoren,  Prouho,  Calvet)  be- 
zeichnet Levinsen  gegenüber  jenen  vorerwähnten  hyperstomialen  als 
endozoöciale  Oöcien,  wie  er  überhaupt  nicht  weniger  als  acht  ver- 
schiedene Formen  unterscheidet,  nämlich  ausser  den  genannten  noch 
epistomiale,  peristomiale,  mesotoichale,  endotoichale,  bivalvuläre  und 
acanthostegale    Oöcien  i).      Auf    die    zweifellos    recht    interessanten 

1)  In  einem  kürzlich  erschienenen  und  uns  erst  während  der  Drucklegung  dieser 
Lieferung  unseres  Lehrbuchs  zu  Gesicht  gekommenen,  von  zahlreichen  Tafeln  be- 
gleiteten Werk  über  die  Morphologie  und  Systematik  der  chilostomen  Bryozoen 
(Kopenhagen  1909)  geht  Levinsen  ausführlich  auch  auf  die  verschiedenen  Oöcien- 
formen  ein,  seine  früheren  Mittheilungen  hierüber  ergänzend  und  erweiternd. 
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Fragen,  welche  sich  bei  der  Ableitung  und  Umbildung  der  ein- 
zelnen Formen,  wie  in  ihren  Beziehungen  zu  einander  und  zu  den 
typischen  Zoöcien  ergeben  (Vigelius.  Prouho,  Calvet,  Levinsen 
u.  A.)  kann  hier  ebenfalls  nicht  eingegangen  werden ,  doch  ist 
hervorzuheben ,  dass  die  Oöcien  häufig  eine  starke  Vereinfachung 
erfahren.  Diese  geht  oft  so  weit,  dass  es  zweifelhaft  erscheint,  ob 
man  in  der  Brustkapsel  ein  eigenes,  durch  Knospung  entstandenes 
Individuum  oder  nicht  vielmehr  eine  blosse  Differenzirung  des 
Zooeciums  vor  sich  hat,  welches  auch  die  Eier  in  sich  erzeugt.  Zu- 
weilen scheint  es,  als  ob  einfach  der  " 
zur  Brutkammer  umgewandelt  werden 


scheide  oder   eine   andere   Region   des 


obere  Theil  eines  Zooeciums 
könne,  indem  die  Tentakel- 
Zooeciums  den  Embryo  auf- 
nimmt, und  dann  ebenfalls  eine  Rückbildung  des  Polypids  stattfindet. 
Dass  es  sich  dabei  um  Modificationen  einzelner  Partien  des  Ge- 
schlechtsthiers  handeln  kann,  ist  insofern  wahrscheinlich,  als  dieses  in 
manchen  Fällen,  so  bei  Cylindroecium  d  ilatat  um  (nach  Prouho, 
1892)  die  Eier  im  oberen  Theil  seiner  eigenen  Leibeshöhle  zur  Entwick- 
lung bringt,  ohne  dass  am  Polypid  eine  Veränderung  eintritt.  Bei 
anderen  Ctenostomiden  (Alcyonidium)  scheint  an  der  Leibeswand 
zwischen  dem  Tentakelkranz  eine  besondere  Vorrichtung  getroffen  zu 
sein,  vermöge  welcher  sich  die  Eier  aussen  festheften,  um  sich  hier  zu 
entwickeln  und  abzulösen,  wenn  sie  die  nöthige  Reife  erlangt  haben. 
Zur  Ausbildung  besonderer  Oöcien  scheint  überhaupt  bei  den  Cteno- 
stomen  keine  Neigung  zu  bestehen. 


ect 


mes 


Fig.  477.  Mediansehnitt  durch  die  Knospenregioii  eines  Zweiges  von  Plumatella 
fungosa.     (Nacli  F.  Bkaem,   1897.) 

A  bezeichnet  die  Stellung  des  weiter  nach  rechts  gelegenen  Individuums,  von  welchem 
die  Knospen  B,  B^  ausgingen.  B  erstes  Tochterpolypid,  von  dem  nur  die  Oeffnung  dar- 
gestellt ist,  B^  zweite  Tochterknospe,  C  und  D  Enkel-  und  Urenkelknospe,  Oö  Ooecium, 
ect  Ectoderm,  mes  Mesoderm,  ov  Ovarium. 


Das  letztere  Verhalten  führt  zu  den  Phylactolämen  hinüber,  bei 
denen  man  ebenfalls  zweifelhaft  gewesen  ist,  ob  man  ihre  Brutbehälter 
als  modificirte,  durch  Knospung  entstandene  Individuen  oder  nur  als 
specialisirte  Partien  der  Leibeswand  des  Geschlechtsthiers  ansehen 
soll.  Die  Entstehungsweise  der  Oöcien  dürfte  eher  für  die  erstere 
Auffassung  sprechen,  die  auch  von  Braem  (1897)  vertreten  wird. 
Das  Ooecium  bildet  sich  nach  Art  einer  Knospe  als  zweiblättrige 
Einstülpung  der  Körperwand  und  fügt  sich  auch  in  den  früher 
erläuterten  Knospencyclus  ein  (Fig.  477  u.  478).  Wenn  von  einem 
Individuum  A  die  Knospe  B  ausgegangen  ist,  so  wurde  darauf  eine 
jüngere  Knospe  B^  (vielleicht  auch  noch  B'^)  und  dann  die  Oöcien- 
knospe  folgen,  nach  der  früheren  Formel  (nach  Braem,  vgl.  oben 
p.  654): 
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A     Oö     B'-    B^     B 

Irgend  welchen  Anlauf  zur  Ausbildung  eines  Polypids  scheint  die 
Oöcienknospe  freilich  nie  zu  nehmen,  sondern  sie  bleibt  auf  der  Stufe 
des  zweischichtigen  Brutsacks  stehen,  der  sich  nur,  den  Bedürfnissen 
des  darin  zur  Entwicklung  gelangenden  Embryos  entsprechend,  durch 
Auswachsen  und  Dif- 
ferenzirung  seiner  Zel- 
len modificirt.  Uebri- 
gens  steht  das  Ooecium 
in  engster  Lagebezie- 
hung zum  Ovarium, 
welches  seinerseits 
aus  dem  mesoderma- 
len  Epithel  dieser  bil- 
dungsfähigen Zone  der 
Leibeswand  indirecter 
Verbindung  mit  den 
sich  hier  entwickelnden 
Knospen  hervorgeht 
(Fig.  478  A  u.  B). 

Fig.  478.  A  junges 
Ooecium  (oe)  mit  Ei,  links 
daneben  einige  Oocyten  {ov) 
und  die  Knospe  B^ ;  B  etwas 
älteres  Ooecium  mit  drei- 
zelligem  Furchungsstadium, 
links  daneben  eine  Oocyte 
{ov)  an  der  jungen  Knospe 
B.^,    weiter    nach    links    die 


B 


und   die 
(Nach 


ältere  Knospe 
Knospenanlage 
Bkaem,   1908.) 

ect  Ectoderm,  mes  Me- 
soderm. 


?nes 


y\—-ect 
—mes 


Die  Vorstellung,  wie  die  Eier  bei  dem  hier  geschilderten  Ver- 
halten in  die  Höhlung  des  Ooeciums  hinein  gelangen  sollen,  erscheint 
zunächst  etwas  schwierig  (Fig.  477),  doch  ist  der  Vorgang  wohl  so 
zu  denken,  dass  durch  die  in  Verbindung  mit  der  Ausbildung  des 
Ooeciums  selbst,  sowie  der  umliegenden  Knospen  stattfindenden 
Wachsthumsprocesse,  das  genügend  herangereifte  Ei  an  das  Ooecium 
heran  und  schliesslich  durch  die  Zellenwand  in  sein  Inneres  hinein 
gedrängt  wird  (Braem,  Fig.  477  u.  478).  Wahrscheinlich  findet  dabei 
ein  ganz  allmähliches  Auseinanderweichen  und  eine  Lageverschiebung 
der  Zellen  in  dem  Sinne  statt,  dass  sie  das  hineinrückende  Ei  eng 
umschliessen  (Fig.  478),  wenn  nicht  überhaupt  schon  das  in  Entwick- 
lung begriffene  Ooecium  von  Anfang  an  mit  der  Eizelle  in  Berührung 
steht  und  deren  Umwachsen  durch  die  Zellen  der  Oöcienwand  dadurch 
von  selbst  gegeben  ist.  In  die  Höhlung  des  Ooeciums  gelangt,  macht  es 
hier  alsbald  seine  Furchung  und  weitere  Entwicklung  durch  (Fig.  478). 
Wenn  die  Oöcien  der  Phylactolämen  wirklich  als  umgevi^andelte  Zoöcien 
aufzufassen  sind,   so  ist  ihre  Rückbildung  eine  so  weit  gehende,  dass 
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in   ihrer  Morphologie   kaum    noch   etwas  für  die  Zoöciennatur  spricht 
und  diese  höchstens  aus  der  Art  ihrer  Entwicklung  zu  entnehmen  ist. 

5.  Stoloiienkiiospimg,  Fragmentation,  Dauerknospen. 

Nicht  immer  entstehen  die  Knospen,  wie  in  den  bisher  betrachteten 
Fällen,  in  enger  Verbindung  mit  den  Individuen  des  Stockes,  also 
ganz  direct  an  diesem,  sondern  vielen  Bryozoen  kommt  die  Fähigkeit 
zu,  Ausläufer  (Stolonen)  zu  bilden,  an  denen  dann  die  Knospen 
auftreten.  Das  ist  also  eine  ähnliche  Einrichtung,  wie  wir  sie  bei 
einer  Reihe  von  Cölenteraten  antrafen  (p.  567  u.  574).     Die  Stolonen- 


Fiff.  479.  Theil  des  Stockes  mit  Stolo  {st)  und  davon  ausgehenden  Zoöeien  oder 
deren  Knospen  A  von  Pedicellina  echinata,  £  von  A  s  c  o  p  o  d  a  r  i  a.  In  A  bei  r 
zwei  Träger  mit  Eegenerationsknospen.     (Nach  Ehlers,   1890.) 


knospung  kommt  häufig  bei  den  Entoprocten  vor  (Pedicellina, 
Urnatella,  Ascopodaria  u.  A.),  findet  sich  aber  auch  nicht 
selten  bei  den  Ectoprocten,  so  unter  den  Ctenostomen  besonders  bei 
den  Stolonifera  (Vesicularidae),  aber  auch  bei  den  Chilo- 
stomen  (den  sog.  Stolonaten,  Aetea,  Eucratea,  Pasithea  etc.) 
und  Cyclostomen  (z.  B.  bei  P  h  alang  eil  a,  nach  Barrois  und 
Ostroumoff). 

Die  Bildung  der  Stolonen  vollzieht  sich  so  wie  diejenige  der 
Knospen.  Beachten  wir  zunächst  die  betreffenden  Verhältnisse  bei 
den  Entoprocten,  so  entspricht  das  bereits  früher  für  die  Entstehung 
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der  Knospen  von  Pedicellina  und  Urnatella  Mitgetheilte  den 
Vorgängen  bei  der  Stolobildung  oder  gilt  sogar  für  diese  (Fig.  459  Ä 
u.  F,  p.  644),  Während  die  direct  zum  Zooecium  werdende  Knospe 
jedoch  diese  Umwandlung  bald  erfährt,  wächst  die  Stolonenknospe  zu 
einem  längeren  oder  auch  nur  kürzeren  Schlauch  aus,  an  dem  sich 
neue  Individuen  bilden.  Diese  können  in  ihrer  Ausbildung  sehr  un- 
vollständig bleiben  und,  indem  sie  durch  Scheidewände  gegen  einander 
abgesetzt  sind,  blosse  Glieder  des  Rhizoms  oder  Stammes  darstellen, 
wie  dies  schon  früher  für  manche  Entoprocten  und  die  Stolonifera 
unter  den  Ectoprocten  erwähnt  wurde  (p.  660,  Fig.  471).  Von  den 
Stolonen  aus  würden  dann  neue  vollständige  Zoöcien  gebildet,  welcher 
Vorgang  sich  bei  den  einzelnen  Arten  in  bestimmter,  hier  nicht  näher 
zu  erörternder  Weise  vollzieht  (Fig.  479  Ä  u.  B,  Ehlers,  Davenport, 
Seeliger,  Hincks,  Kitsche,  Barrois,  Prouho,  Ostroumoff, 
Kraepelin,  Calvet  u.  A.).  W^ie  die  unvollständigen  Individuen 
(Z  0  i  d  e)  des  Stockes  durch  Scheidewände  von  einander  abgegrenzt 
sind  (Fig.  479  u.  480),  so  pflegt  dies  auch  bei  den  vom  Stolo  aus- 
gehenden Zoöcien  gegen  letzteren  der  Fall  zu  sein  (Fig.  480).  Wenn 
die  Zoöcien  selbst  wie  bei  Cylindroecium  sich  bedeutend  strecken 


Fig.  180.     Stück  des  gegliederten  Stolo  (st)  mit  einigen  davon  ausgehenden  Zoöcien 

(z)  von  Cylindroecium.  (Nach  Cal\tet,   1900.) 

's  die  Scheidewände  der  Stologlieder ,  sowie  zwischen  letzteren  und  den  (lang 
schlauchförmigen)  Zoöcien. 

und  fast  schlauchförmig  auswachsen,  geben  sie  einen  Hinweis  auf  die 
Entstehung  der  lang  ausgedehnten  Zoide  in  Stamm  und  Rhizom 
mancher  Arten.  Die  Stolonen  können  den  Gliedern  des  Stockes  ähn- 
lich, aber  als  lauge  dünne  Fäden  auch  recht  verschieden  von  ihnen 
sein  (Fig.  479  Ä). 

Es  scheint,  dass  in  Verbindung  mit  der  Stolonenbildung  auch  .bei 
den  Bryozoen  in  ähnlicher  W^eise,  wie  wir  es  für  die  Cölenteraten 
kennen  lernten  (p.  572  ff.),  eine  Ablösung  der  noch  auf  sehr  niederem 
Ausbildungszustand  befindlichen  Knospen  erfolgen  kann,  die  dann 
nach  Fixirung  auf  einer  Unterlage  zur  Ausbildung  eines  neuen 
Stockes  Veranlassung  geben.  So  konnte  Davenport  durch  seine 
Beobachtungen  an  Urnatella  diese  schon  von  Leidy  gehegte  Ver- 
muthung  zu  grösserer  Wahrscheinlichkeit  erheben.  Danach  würden 
sich  junge  Stoloanlagen  von  geringer  Grösse  und  niederem  Aus- 
bildungszustand etwa   wie   die  in  Fig.  481 Ä   abgebildete   vom    Stock 
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loslösen,  um  sich  alsbald  wieder  festzusetzen  und  Knospen  zu  treiben, 
so  dass  dadurch  der  Ausgangspunkt  für  die  Entstehung  einer  neuen 
Colonie  gegeben  ist  (Fig.  481  JB).  Von  den  ebenfalls  zur  Ablösung 
gelangenden  Knospen  des  Loxosoma  unterscheidet  sich  der  Vor- 
gang dadurch,  dass  dort  die  Knospen  einer  nicht  eigentlich  stock- 
bildenden Form  im  ausgebildeten  Zustand  abgelöst  werden  (Fig.  464, 
p.  652),  während  sich  hier  recht  wenig  entwickelte  Theile  des  Stockes 
von  diesem  freimachen. 

Aehnliche  Einrichtungen,  bei  welchen  es  sich  jedoch  um  die 
Schaffung  von  Dauerzuständen  handelt,  sind  bei  den  (jymnolämen  des 
Süsswassers  getroffen,  denen  die  Statoblasten  der  Phylactolämen  fehlen. 
Bei  Victorella  sind  es  Knospen,  welche,  wie  die  gewöhnlichen 
Knospen,  als  kolbenförmige  Anschwellungen  an  den  Stolonen  entstehen 
(Fig.  482  Ä  u.  B),  sich  aber  nicht  weiter  entwickeln,  sondern  von 
einer  festen  chitinösen  Kapsel  umschlossen  werden,  in  welchem  Zu- 
stand sie  als  sogenannte  Winterknospeii  (Hiberiiaeula)  überdauern, 
um  im  Frühjahr  daraus  hervorzukriechen  und  ein  neues  Stöckchen 
aus  sich  entstehen  zu  lassen  (Fig.  482  C,  Kraepelin). 


Fig-,  481.  A  Stolonenknospe  (kn)  am  Stock,  B  junges  Stöckchen  mit  zwei  vom 
Stolo  (st)  ausgehenden  Knospen  {hi)  von  U-r  uatella  gracilis.    (Nach  Davenpoet,  1893.) 

s  Scheidewand  zwischen  Stolonenknospe  und  Stock,  aussen  ectodermales  Epithel, 
innen  Mesodermgewebe. 


Bei  Paludicella  sind  es  ebenfalls  modificirte,  in  der  Entwick- 
lung zurückbleibende  Knospen  des  Stockes  von  keulenförmiger  Ge- 
stalt, welche  gegen  den  Herbst  hin  an  diesem  auftreten.  Ihre  feste 
Hülle  wird  noch  durch  Kalkeinlagerung  verstärkt,  so  dass  sie  gut  ge- 
schützt den  Winter  zu  überdauern  vermögen,  um  dann  ebenfalls  zu 
günstiger  Jahreszeit  ihre  weitere  Entwicklung  durchzumachen  (P.  J. 
VAN  Beneden,  Kraepelin). 

Um  Dauerzustände,  freilich  anderer  Art,  handelt  es  sich  auch 
bei^  den  von  Wesenberg-Lund  für  Lophopus  beschriebenen  Ge- 
bilden und  wenn  diese  zwar  (wie  der  letztgenannte  Fall)  mit  der 
Stolonenknospung  nichts  zu  thun  haben,  so  werden  sie  doch  am 
besten  hier  angefügt.  Es  sind  kugelige  Körper,  die  aus  einer  farb- 
losen mehrschichtigen  Zellenhülle  und  aus  einer  roth  gefärbten  Innen- 
masse bestehen.  Letztere  erinnert  an  den  bei  der  Degeneration  der 
Polypide  auftretenden  braunen  Körper  (vgl.  p.  664  u.  688),  so  dass  man 
bei  diesen  eigenartigen  Gebilden  ebenfalls  an  modificirte,  vielleicht  von 
der  Cystidhülle  umgebene  Polypide  gedacht  hat,  die  in  der  schleim- 
artigeu  Masse  der  alten  Colonie  überwintern   und  befähigt  sind,   ahn- 
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lieh  den  Wiuterknospen  und  Statoblasten,   mit  dem  Eintritt  der  gün- 
stigen Jahreszeit  zu  neuen  Zoöcien  und  Colonien  auszuwachsen. 


Fig.  482.  Ä  Stück  einer 
Colonie  mit  Zoöcien  {z),  Stolonen 
(st),  Knospen  von  solchen  (kn) 
und  Zoöcien,  £  Stück  eines 
Stolo  mit  davon  ausgehenden 
Zoöcien,  C  Winterknospe,  deren 
Kapsel  (k)  geplatzt  ist  und  aus 
"welcher  sich  ein  Individuum  (s) 
mit  Stolonenfortsatz  (st)  ent- 
wickelt hat.  (Nach  Kraepelix, 
1887.) 

Schliesslich  darf  im 
Zusammenhang  mit  die- 
sen Erscheinungen  die 
Fähigkeit  mancher  Brvo- 
zoeucolonien  erwähnt 
werden,  Theile  von  sich 
abzuschnüren  und  auf 
diese  Weise  ebenfalls 
zur  Bildung  neuer  Stöck- 
chen Veranlassung  zu 
geben.  Ein  Beispiel  da- 
für bietet  Cristatella, 
an  deren  bandförmigen 
Colonien  lappenförmige 
Ausbuchtungen ,  sowie 
tief  gehende  Einschnü- 
rungen die  Abtrennung 
von  Theileu  des  Stockes 
bewirken,  die  für  sich 
weiter  leben  können. 
Dieser  Vorgang  scheint 
zeitweise  zu  einer  be- 
sonders starken  Vermehrung  der  Colonien 
Wesenberg -LuND,  1896).  Er  erinnert, 
schriebenen  Erscheinungen,  in  gewisser  Weise  an  die 
bei  verschiedeneu  Cölenteraten. 


zu  führen  (Braem,   1890; 

wie    die    weiter   oben   be- 

Fragmentation 


6.  Statoblasten. 

An  die  zuletzt  besprochene  Erscheinung  der  Bildung  von  Dauer- 
knospen, welche  die  Fortpflanzung  des  Stockes  übernehmen,  schliesst 
sich  ungezwungen  die  Erzeugung  der  höchst  eigenartigen  „Keimkörner" 
an,  welche  schon  den  älteren  Autoren,  die  sich  mit  den  Bryozoeu  be- 
schäftigten, auffielen  (Trembley,  1744;  Reaumur,  1748;  Rösel,  1754; 
Meyen,  1834)  und  welche  von  Allman  (1856)  als  Statoblasten  bezeichnet 
wurden.  Er  sah  diese  Fortpflanzungskörper  nicht  wie  die  früheren 
Autoren  als  Eier  an,  sondern  betrachtete  sie  ihrer  grösseren  Compli- 
cation  wegen  als  modificirte  Knospen  (Dauerknospen),  welche  Auf- 
fassung der  noch  jetzt  herrschenden  entspricht. 
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A.  Gestalt  und  Verbreitung. 

Die  Statoblasten  sind  den  Phylactolämen  eigenthümlich  und  zeigen 
bei  den  einzelnen  Gattungen  recht  verschiedene  Formen,  doch  trifft 
wohl  für  sie  alle  zu,  dass  sie  aus  einer  inneren  voluminösen  Zellen- 
masse bestehen,  welche  von  einer  festen,  chitinösen  Kapsel  umschlossen 
wird.  Diese  besitzt  meist  eine  linsenförmige,  aber  auch  flach  ellipso- 
idische  oder  bohnenförmige  Gestalt  und  ist  gewöhnlich  braun  gefärbt. 
Bei  Fredericella  ist  sie  eine  glatte  Schale  ohne  weitere  Structur- 
eigenthümlichkeiten,  während  sonst  ein  sogenannter  Schwimmring  hin- 
zukommt, d.  h.  ein  System  lufthaltiger  Chitinkammern,  welches  den 
Rand  des  linsenförmigen  Statoblasten  umgiebt  (Plumatella,  Al- 
cyonella,  Lophopus).  Die  Kapsel  selbst  kann  besonders  struc- 
turirt,  geschichtet  und  oberflächlich  gefeldert  sein;  bei  Pectinatella 
und  Cristatella  sind  ausserdem  radial  abstehende ,  am  freien 
Ende  mit  Widerhaken  versehene,  leicht  gebogene  Chitinstäbchen  vor- 


Fig.  183.  StatoblasteD,  A  Fredericella  sultana,  £  Plumatella  punctata, 
C'u.  D  Cristatella  mucedo,  von  unten  und  von  der  Seite,  U  sitzender  Statoblast 
von  Plumatella  princeps.     (Nach  Kkaepelin,  1887.) 


handen  (Fig.  483  Ä — E  u.  Fig.  487).  Die  linsenförmig  gestalteten  Stato- 
blasten, wie  sie  sich  bei  Cristatella,  Plumatella  und  anderen 
Gattungen  finden,  hat  man  mit  zwei  auf  einander  gelegten  Uhrgläsern 
verglichen,  da  sie  sich  bei  der  Keimung  thatsächlich  in  zwei  solche 
Hälften  spalten  und  auf  diese  Weise  geöffnet  werden  (Fig.  489—492). 
Derartig  gestaltet  liegen  die  am  Funiculus  entstandenen  Stato- 
blasten im  Innern  des  Körpers,  bis  sie  beim  Absterben  und  Zerfallen 
der  Colonie  nach  aussen  gelangen.  Durch  ihre  Kapsel  gut  geschützt, 
überdauern  sie  die  Ungunst  der  kalten  Jahreszeit,  ja  sie  bedürfen  so- 
gar für  gewöhnlich  der  länger  währenden  Einwirkung  niederer  Tem- 
peratur, um  zur  Entwicklung  zu  gelangen,  was  im  Allgemeinen  erst 
gegen  das  Frühjahr  hin  geschieht.  Die  an  der  Kapsel  getroffenen 
Schwimmvorrichtungen  gewährleisten  eine  weitere  Verbreitung,  welche 
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durch  die  zum  Anheften  an  andere  Gegenstände.  Thiere  etc.  dienenden 
Widerhaken  noch  befördert  wird.  Neben  den  schwimmenden  Stato- 
blasten  kommen  übrigens  bei  denselben  Formen,  so  bei  Plumatella, 
auch  solche  vor,  welche  derartiger  Vorrichtungen  entbehren  und 
dafür  mit  anderen  Einrichtungen  versehen  sind,  die  sie  an  der 
Unterlage  festhalten  (sitzende  Statoblasten).  Da  zwischen  ihnen  und 
den  frei  schwimmenden  Statoblasten  alle  Uebergänge  vorhanden  sind, 
so  ist  für  die  Verbreitung  der  betreffenden  Arten  um  so  besser  gesorgt 
(Kraepelin,  Braem). 


B.  Entstehung  und  Entwicklung  der  Statoblasten. 

Erstes  Auftreten  und  Beziehung  zum  mütterlichen  Körper. 

Für  die  Auffassung  der  Statoblasten  ist  ihre  Entstehung  und  die 
Beziehung  zum  mütterlichen  Körper  von  grösster  Bedeutung.  Ihre 
Bildungsstätte  ist  der  Funiculus,  an  dem  sie  perlschnurartig  aufgereiht 
sind,  wobei  die  ältesten  in 
der  Nähe  des  Magenblind- 
sackes, die  jüngsten  gegen 
die  Körperwand  liegen, 
an  welcher  der  Funiculus 
endigt  (Fig.  455,  p.  639). 
Der  Funiculus  ist  zwei- 
schichtig, und  es  käme  nun 
darauf  an,  ob  beide  Schichten 
zur  Bildung  des  Statoblasten 
beitragen  oder  ob  er  nur  aus 
einer  Zelle  einer  der  beiden 
Schichten  hervorgeht.  Im 
letzteren  Fall  könnte  es  sich 
um  die  parthenogenetische 
Entwicklung  einer  Eizelle 
handeln,  welche  Auffassung 
besonders  entschieden  von 
Verworn  vertreten  wurde. 
Eine  gewisse  Beziehung  der 
Keimzellen  zum  Funiculus 
ist  vorhanden-,  indem  zwar 
nicht  die  Eier,  aber  immer- 
hin die  Spermatozoen  aus 
Zellen  des  Funiculus  her- 
vorgehen. Gegenüber  der 
Auffassung ,  welche  die 
Statoblasten  als  „partheno- 
genetische Wintereier"  an- 
sieht (Verworn,  Rabito), 
hat  sich  doch  immer  wieder 
jene  ältere  Anschauung 
durchgesetzt,  wonach  ihnen 
der  Character  von  Knospen 
zuzuschreiben  ist,  w^elche  für  den  Dauerzustand  in  so  eigenartiger  Weise 
umgebildet  sind  (Allman,  Kraepelin,  Braem,  Oka,  Demade  u.  A.). 


Fig.  484.  A  Junge  Polypidknospe  von  Pluma- 
tella, aus  der  inneren  (x)  und  äusseren  Schicht  (y) 
bestehend,  mit  der  Anlage  des  Funiculus  (/),jB  Längs- 
schnitt durch  den  Funiculus  von  Cris tateil a. 
(Nach  Braem,  1890.) 

hm  „Bildungsmasse",  cg  „cystigene  Blase"  der 
Statoblastenanlage  (st),  e  Ectoderm,  ec  ectodermale 
Innenschicht  des  Funiculus,  m  mesodermale  Aussen- 
schicht  des  Funiculus. 
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Ueber  die  Zweischichtigkeit  des  Funiculus,  welche  ebenfalls  für  das 
Zustandekommen  und  die  Auffassung  der  Statoblasten  von  Bedeutung 
ist,  bestehen  leider  verschiedene  Meinungen.  Dass  es  der  mesodermale 
Theil  der  Knospenanlage  ist,  an  deren  Hals  sich  der  Funiculus  strang- 
artig abhebt,  um  mit  dem  Wachsthum  der  Knospe  die  Verbindung 
mit  dem  Ende  des  Blindsackes  zu  gewinnen,  bezw.  beizubehalten,  kann 
kaum  zweifelhaft  sein  (Fig.  484  u.  485  A)  (Braem,  Davenport,  Oka)  ; 
hinsichtlich  der  inneren  Zellenlage  ist  man  jedoch  sowohl  der  Ansicht 
gewesen,  dass  sie  vom  Ectoderm  oder  aber  vom  Entoderm  herrühre 
(Kraepelin),  wenn  man  nicht  die  Zweischichtigkeit  überhaupt  in 
Abrede  stellte.  Die  grössere  Wahrscheinlichkeit  schien  uns  schon  bei 
der  früher  gegebenen  Darstellung  die  von  Braem  vertretene  Auf- 
fassung für  sich  zu  haben,  wonach  durch  Einwucherung  vom  Ecto- 
derm her  die  zellige  Axe  des  Funiculus  gebildet  wird  (Fig.  484  B  u. 
Fig.  485  D).  Diese  Auffassung  wird  in  einer  zunächst  nur  vorläufig 
mitgetheilten  Untersuchung  von  Buddenbrook  (1910)  über  die  Ent- 
wicklung der  Statoblasten  bestätigt  (Anmerkung  bei  der  Correctur). 


Fig.  4:8&.  Frühe  Bildung  des  Statoblasten  im  Funiculus  von  Cristatella  (A — C> 
und  Plumatella  (D).     (Nach  Bkaem,  1890.) 

/,  II,  III  1.,  2.  und  3.  Statoblastenanlage,  bm  die  „Bildungsmasse",  cy  die  „cysti- 
gene"  Blase,  ect  Ectoderm,  /  Funiculus,  mes  Mesoderm. 


Wir  dürfen  in  dieser  Beziehung,  wie  hinsichtlich  der  Bildung  und 
Entwicklung  der  Statoblasten  im  Allgemeinen  auf  die  bereits  im  Spec. 
Theil  (p.  1220  ff.)  gegebene  Darstellung  verweisen,  können  aber  an  dieser 
Stelle  nicht  völlig  darauf  verzichten,  da  es  sich  um  eine  ganz  besondere, 
ungemein  characteristische  Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
handelt. 

An  dem  gegen  den  Darm  gerichteten  Ende  des  inneren  Zellen- 
stranges kommt  durch  Sonderung  einer,  vielleicht  von  einer  einzigen 
Zelle  herrührenden  Zellen gruppe  die  erste  Anlage  des  Statoblasten 
zu  Stande  (Fig.  484  B).     Daneben  erfolgt   dann  und  zwar,  wie  ange- 
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geben  wird,  jetzt  aus  dem  mesodermalen,  also  äusseren  Theil  des 
Funiculus,  die  Differenzirung  einer  weiteren  Zellengruppe,  die  jener 
dicht  anliegt  (Fig.  484  B,  hm).  Entsprechend  der  späteren  Lage  des 
Statoblasten  im  Funiculus  zeigen  sich  die  beiden  Zellgruppen  bei  den 
einzelnen  Formen  verschieden  orientirt.  Bei  Cristatella  liegen  sie 
(in  der  Längsrichtung  des  Funiculus)  hinter  einander,  bei  Pluma- 
tella  hingegen  neben  einander  (Fig.  485  J. —  C  u.  D),  wodurch  die 
Beziehungen  zu  seinen  beiden  Zellschichten  noch  deutlicher  hervor- 
treten. Wie  gesagt,  entspricht  dies  der  Lage  des  fertigen  Statoblasten, 
der  bei  Cristatella  quer,  bei  Plumatella  längs  zur  Funiculus- 
axe  gestellt  ist  (Fig.  486  u.  487,  Fig.  455,  p.  639). 


Weitere  Entwicklung  des  Statoblasten. 

Von  den  beiden  vorerwähnten  Zellengruppen  gewinnt  die  erst- 
genannte, ectodermale  durch  regelmässige  Anordnung  ihrer  Zellen  um 
einen  Hohlraum  die  Beschaffenheit  einer  einschichtigen  Blase  (Fig.  485 
Ä — B).  Dies  ist  die  sogenannte  cystigene  Hälfte  der  Statoblasten- 
anlage,  doch  liefert  sie  nicht  nur  die  Kapsel,  vielmehr  wird  ihre  untere 
Hälfte  mit  zur  Ausbildung  des  wirklichen  Statoblastenkeimes  verwendet. 


R 


^ 


j5*»«  ft  e  aooSLooigso  '^".' 


^^S^'^' 


Fig'.  186.  Drei  Entwicklungsstadien  des  Statoblasten  von  Cristatella.  (Nach 
Veewokn,  1887.) 

a  „cystigene"  Blase,  a'  u.  a"  deren  äussere  und  innere  Schicht,  b  die  ,,Bildungs- 
masse",  c  die  cuticulare  Abscheidung  zur  Bildung  der  Kapsel,  /  Funiculus,  p  die  Stelle 
des  bei  der  Umwachsung  übrig  bleibenden  Porus. 


Die  ungeordnete  untere,  auf  die  äussere  Zellenlage  des  Funiculus  zu- 
rückgeführte Zellenmasse  liefert  die  später  mit  Dotterkügelchen  erfüllte 
Hauptbildungsmasse  des  Statoblasten  (Nitsche,  Reinhard,  Kraepelin, 
Braem,  Oka,  Demade). 

Mit  der  fortschreitenden  Ausbildung  des  Statoblasten  plattet  sich 
die  Blase  ab,  wobei  sie  sich  bedeutend  ausbreitet  und  allmählich  die 
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Bildungsmasse  umwächst  (Fig.  486  A — C).  Ehe  die  Umwachsung  voll- 
endet ist,  beginnt  die  äussere  Zellenschicht  der  „cystigenen  Blase" 
bereits  die  Schale  abzuscheiden  (Fig.  486  C).  In  dieser  Schicht  ein- 
tretende Differenzirungen  in  Form  von  Faltenbildung  und  Auseinander- 
weichen der  Zellen  führen  zur  Abscheidung  des  Schwimmringes  und  der 
Haken  Stäbchen,  wo  derartige  Vorrichtungen  am  Statoblasten  vorhanden 
sind.  Diese  Vorgänge,  welche  von  den  oben  genannten  Autoren 
wiederholt  und   eingehend  verfolgt  wurden,   ergeben  sich   der  Haupt- 


Fig.  487.  Drei  spätere  Entwicklungsstadien  des  Statoblasten  von  Cristatella. 
<Nach  Verworn,  1887.) 

bm  die  „Bildungsmasse",  a  äussere,  i  innere  Lage  der  „cystigenen"  Blase,  c  die 
cuticulare  Ausscheidung  der  Aussenschicht,  /  Funiculus  und  seine  Fortsetzung  in  die 
Zellenschicht,  welche  die  Statoblastenanlage  umgiebt,  h  Hackenstäbchen,  sr  Schwimmring. 
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Sache  nach  auch  ohne  nähere  Erläuterung  aus  einer  Betrachtung  der 
Figuren  486—487  A—C.  Die  Umwachsung  ist  nunmehr  weiter  fort- 
geschritten, und  im  Zusammenhang  damit  schliesst  sich  die  Kapsel  an 
der  unteren  Fläche  (Fig.  487  B  u.  C).  Wegen  der  weiteren  Ausbil- 
dung und  Vervollständigung,  welche  der  Statoblast  erfährt,  sowie  hin- 
sichtlich der  für  seine  völlige  Fertigstellung  nöthigen  Rückbildung  der 
äusseren  Zellenschichten  sei  auf  die  frühere  Darstellung  im  Speciellen 
Theil,  sowie  auf  diejenige  von  Verworn,  Kraepelin,  Braem,  Oka 
und  Demade  verwiesen.  Diese  Vorgänge  wurden  auch  bei  den  oben 
erwähnten,  zunächst  nur  vorläufig  mitgetheilten  Untersuchungen  von 
V.  Buddenbrook  (1910)  eingehend  verfolgt. 

Entwicklung  des  Polypids  im  Statoblasten. 

Am  Statoblasten  interessirt  vor  Allem  sein  zelliger  Inhalt,  der 
Keimkörper,  welcher  sich  aus  der  stark  dotterhaltigen  „Bildungs- 
masse" und  der  sie  umhüllenden  Epithelschicht  zusammensetzt 
(Fig.  487  C).  Dieser  erfährt  dann,  wenn  der  Statoblast  die  schon  er- 
wähnte Ruheperiode  durchgemacht  hat  und  die  Witterungsverhältnisse 
es  gestatten,  eine  zur  „Keimung"  führende  Aenderung  seiner  Structur. 


Fig.  488.  Keimender 
Statoblast  von  Cristatella 
miicedo  in  einem  frühen 
Stadium  mit  der  „Keim- 
scheibe" {Ä)  und  einem 
späteren  Zustand,  in  welchem 
diese  bereits  eingestülpt  ist 
(B).     (Nach  Braem,   1890.) 

Die  eigentliche  untere, 
mehr  convexe  Fläche  ist 
nach  oben  gewendet. 

a  After,  an  Darm- 
anlage, c  cuticulare  Schale, 
d  Dottermasse  mit  Kernen, 
ec  Ectoderm,  ks  Knospungs- 
zone ,  m  Mesodermschicht, 
n  Ganglieneinseukung,  o  Oe- 
sophagusanlage ,  od  obere 
Dornen  der  Kapsel,  ^j  Polj^- 
pidanlage,  sr  Schwimmring, 
ud  untere  Dornen  der  Kapsel 
(Hakenstäbchen). 


A 


fi 


^m 


^       ts 


Die  Epithelschicht  wird  stärker  und  tritt  dadurch  weit  deutlicher  her- 
vor, was  besonders  an  einigen  bestimmten  Stellen  der  Fall  ist.  Eine 
solche  Stelle  ist  die  an  der  Mitte  der  Unterseite,  wo  vorher  am  „Nabel" 
der  Schluss  der  Chitinschale  erfolgt  war  (Fig.  488  Ä).  An  der  Aus- 
bildung der  hier  zu  Stande  kommenden  „Keimscheibe",  wie  Braem 
diesen  Bezirk  nannte,  betheiligt  sich  auch  die  „mesodermale  Bildungs- 
masse, indem  ihre  Zellen  hier,  wie  an  der  übrigen  Peripherie,  eine 
epitheliale  Anordnung   gewinnen.    Im  Bezirk  der  „Keimscheibe"  sind 
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auch  sie  höher  und  tragen  dazu  bei,  diese  Region  gegen  die  Umgebung 
noch  mehr  abzuheben  (Fig.  488  Ä) ;  sie  ist  es,  welche  die  Anlage  des 
ersten  Polypids  darstellt.  Diese  tritt  bald  dadurch  noch  deutlicher 
hervor,  dass  nacb  dem  Auftreten  einer  Ringfurche  am  Rande  der 
„Keimscheibe"  deren  mittlere  Partie  in  die  Tiefe  versenkt  wird  (so  bei 
Cristatella  nach  Braem's  Angaben)  oder  zunächst  der  Hauptsache 
nach  die  verdickte  Ectodermpartie  eingestülpt  wird,  wie  es  nach  Oka 
bei  Pectinatella  gelatinosa  geschieht  (Fig.  489^ — C). 


Fig".  489.  Keimende  Statoblasten  von  Pectinatella  gelatinosa  im  Durch- 
schnitt. Der  Schwimmring  ist  nur  theilweise  gezeichnet.  A  Ectodermverdickung,  £  deren 
Einstülpung;  C — E  Ausbildiing  des  ersten  Polypids.     (Nach  Oka,  1891.) 

a  After,  c  cuticulare  Schale,  d  Darm,  do  Dottermasse  mit  Kernen,  ect  Ectoderm, 
ed  Enddarm,  /  Funiculus,  fs  „Fussscheibe",  kn  Knospe,  l  Lophophor,  m  Mund,  mes'  Meso- 
derm,  mu  Muskeln,  n  Ganglionanlage,  oes  Oesophagus,  p  Polypid,  sr  Schwimmring, 
t  Tentakeln. 


Die  Stelle,  an  welcher  die  Polypidanlage  am  Statoblastenkeim  auf- 
tritt, sowie  die  Art,  wie  dies  geschieht,  scheint  übrigens  bei  den  einzelnen 
Formen  eine  verschiedene  zu  sein.  So  erfolgt  bei  Pectinatella  eine 
Verdickung  des  Ectoderms  in  einer  ringförmigen,  dem  Aequator  des 
Statoblasten  entsprechenden  Zone,  sowie  eine  stärkere  Wucherung  der 
Ectodermzellen  an  zwei  einander  gegenüber  liegenden  Punkten  (Fig.  489  Ä). 
Die  eine  davon,  welche  zunächst  noch  dicker  ist,  da  ihre  Zellen  hoch 
cylindrisch  werden  (Fig,  489  B — E),  liefert  nach  dem  Platzen  der  Kapsel 
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eine  Art  Fussscheibe  des  jungen  Individuums,  indem  ihre  weiter  wuchern- 
den Zellen  durch  das  Auftreten  von  Vacuolen  und  das  Ausscheiden  einer 
gelatinösen  Masse  den  Character  der  Ectocyste  erhalten.  An  der  gegen- 
über liegenden  Stelle  geht  die  Bildung  des  Polypids  vor  sich  (Fig.  489 
B—E  u.  Fig.  490,  Oka). 

DieausderEctodermeinstülpung  und  der  sie  umgebenden  Mesoderm- 
schicht  bestehende  Polypidanlage  vertieft  sich  zu  einer  ansehnlichen 
Grube  und  später  zu  einem  sackförmigen,  zunächst  sich  wieder  nach 
aussen  abschliessenden  Gebilde,  an  dessen  Wand  schon  bald  die  für 
die  Ausbildung  des  Polypids  nöthigen  Faltungen  und  sonstigen  Differen- 
zirungen  erfolgen  (Fig.  488  B).  Eine  Ectodermeinstülpung  stellt  die 
Anlage  von  Mund-  und  Vorderdarm,  eine  ebensolche  dahinter  liegende 
diejenige  des  Nervensystems  dar,  während  eine  schon  früher  vorhandene 
und  daher  jetzt  bereits  längere,  schlauchförmige  Ausstülpung  die  Anlage 
von  After  und  Darm  repräsentirt  (Fig.  488  B).  Zum  besseren  Ver- 
ständniss  dieser  Vorgänge  darf  auf  die  früher  gegebene  Darstellung 
der  Knospenbildung  und  besonders  auf  die  Fig.  452,  p.  636  verwiesen 
werden,  die  in  den  Hauptzügen  eine  grosse  Uebereinstimmung  mit 
Fig.  488  B  erkennen  lässt. 

Auffallend  ist  es,  dass  nach  der  Beschreibung  von  Oka  die  an  der 
Polypidanlage  bei  Pectinatella  zuerst  auftretende  Einstülpung  nicht, 
wie  Braem  für  Cristatella  angiebt,  diejenige  des  Enddarms,  sondern 
vielmehr  die  Anlage  des  Vorderdarms  sein  soll  (Fig.  489  C  u.  E).  Wenn 
sich  dies  so  verhält,  woran  nach  der  Lage  der  Ganglieneinstülpung  und 
der  recht  überzeugenden  Darstellung  nicht  gut  gezweifelt  werden  kann, 
so  ergäbe  sich  eine  gewisse  Uebereinstimmung  in  der  Entwicklung  des 
Darmkanals  mit  den  Entoprocten,  bei  denen  die  Bildung  ebenfalls  vom 
Mund  ausgeht  und  mit  dem  After  endet  (Fig.  459  D — (r,  p.  644). 

Bezüglich  der  weiteren  Ausbildung  des  Polypides  muss  ebenfalls 
der  Verlauf  dieser  Vorgänge  bei  der  Knospenbildung  (Fig.  450—453, 
p.  634  ff.)  zum  Vergleich  herangezogen  werden.  Die  Anlage  des  Darm- 
kanals vertieft  sich  und  seine  einzelnen  Abschnitte  kommen  zur  Aus- 
bildung (Fig.  489  C — E).  Wo  die  Verbindung  des  Enddarms  mit 
aussen  noch  nicht  vorhanden  war,  wird  der  After  hergestellt  (Fig.  489  E) ; 
im  anderen  Fall  muss  (im  Hinblick  auf  die  oben  erwähnte,  für  Pectina- 
tella und  Cristatella  angegebene  Differenz)  der  Vorderdarm  und 
Mund  gebildet  werden.  Die  Ganglieneinstülpung  schnürt  sich  vom 
Ectoderm  ab.  Der  Lophophor  mit  seinem  Zubehör  tritt  auf,  Tentakeln, 
Ringkanal,  Tentakelscheide  etc.  werden  ausgebildet.  Von  den  meso- 
dermalen  Theilen  werden  Funiculus  und  Musculatur  geliefert,  und  der 
Hauptsache  nach  ist  das  Polypid  jetzt  ausgebildet  (Fig.  489  C — D  u. 
Fig.  490).  Die  umfangreiche  Dottermasse,  welche  die  innere  Zellen- 
schicht erfüllte  (Fig.  488  u.  489  A  u.  B)  und  sich  auch  später  noch  in 
den  von  ihr  aus  entstehenden  Organpartien  vorfand  (Fig.  489  C — E), 
ist  während  dieser  Entwicklungsvorgänge  allmählich  geschwunden,  in- 
dem sie  jedenfalls  beim  Aufbau  der  Organe  verbraucht  wurde. 

Wenn  in  der  Entstehung  des  Polypids  im  Statoblasten  sowohl 
hinsichtlich  der  ersten  Anlage,  aber  auch  in  der  Organbildung  gewisse 
Unterschiede  gegenüber  der  Entwicklung  des  am  Stock  knospenden 
Polypids  vorhanden  sind,  wie  besonders  aus  den  eingehenden  Unter- 
suchungen von  Braem,  sowie  aus  denjenigen  von  Oka  hervorgeht, 
so  darf  dies  gewiss  aus  den  eigenartigen  Verhältnissen  erklärt  werden, 
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welche  im  Statoblasten  obwalten.     Handelt  es  sich  dabei  um  Knospen, 
die   in   einer  Art  latentem  Zustand   verbleiben,   wie   wir  anzunehmen 

geneigt  sind,  so  muss- 
ten,  wie  der  grosse 
Dotterreichthum  und 
die  ganze  Beschaffen- 
heit der  Zellenmasse 
des  Statoblasten  be- 
weist, hierfür  beson- 
dere Zustände  ge- 
schaffen   werden,    die 


hn — 


oes 


mu  — 


Fig.  490.  Statoblast  von 
Pectinatella  gelati- 
nös a  mit  ziemlicli  ausge- 
bildetem Polypid  und  Knospe 
(kti).  Die  Kapsel  ist  bereits 
weit  geöffnet,  der  Inhalt 
beginnt  nach  aussen  vorzu- 
treten. Schwimmring  gröss- 
tentheils  weggelassen.  (Nach 
Oka,  1891.) 

hl  Blinddarm,  ts  Tentakel- 
scheide. Bedeutung  der  übri- 
gen Buchstaben  wie  in  Fig. 
489. 


dann  ihrerseits  wieder  eine  eigene  Art  der  Ueberführung  in  die  Form 
des  Polypids  mit  sich  brachten.  Dies  dürfte  sich  sogar  bis  auf  die 
vom  Statoblastenyolypid  ausgehenden  Knospen  erstrecken,  indem  diese 
eine  gewisse  Unabhängigkeit  von  ihm  zeigen. 


d.  Auftreten  weiterer  Polypide,  Ausschlüpfen  und  Stockbildung. 

Noch  bevor  das  Polypid  seine  Ausbildung  erlangt  hat.  tritt  im 
Statoblasten  die  Anlage  eines  zweiten  und  sogar  eines  dritten  Indi- 
viduums auf,  die  ihren  Platz  an  der  Oralseite  des  ersten  Polypids, 
entsprechend  der  Mittellinie,  oder  rechts  und  links  davon  finden.  Im 
Gegensatz  zu  den  von  den  Polypiden  des  Stockes  ausgehenden  Knospen 
liegen  sie  jenen  nicht  so  dicht  an  (Fig.  450—455,  p.  634  ff.),  sondern 
ihre  als  Ectodermverdickung  und  deren  Einsenkung  auftretende  An- 
lage findet  sich  am  Statoblastenkeim  in  einer  ziemlichen  Entfernung 
von  der  Anlage  des  ersten  Polypides  (Fig.  488  B,  Fig.  489  E  u. 
Fig.  490).  Dies  steht  in  einer  gewissen  Uebereinstimmung  mit  der 
von  Braem  vertretenen  Auffassung,  wonach  bei  der  Entstehung  des 
ersten  Polypids  am  Statoblastenkeim  dieses  nicht  (wie  sonst  bei  der 
Knospung  der  Phylactolämen)  das  Primäre  sei,  sondern  vielmehr 
(ähnlich  wie  bei  den  Gymnolämen)  aus  dem  in  der  Anlage  bereits 
vorhandenen  Cystid  hervorginge,  dessen  Ausbildung  bei  der  Knospung 
am  Stock  derjenigen  des  Polypids  erst  nachfolgt.  Dementsprechend 
könnte  also  die  Bildung  der  auf  das  erste  Polypid  folgenden  Knospe 
in  Folge  ihrer  Unabhängigkeit  von  jenem  ebenfalls  als  vom  Cystid 
ausgehend  angesehen  werden  (Fig.  490),  während  die  Bildung  der 
späteren  Knospen  wieder  in  der  für  die  Knospung  am  Stock  charac- 
teristischen  Weise  erfolgt  (vgl.  p.  633  u.  640). 
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Inwiefern  diese  letztere  Auffassung,  welche  zwischen  der  Polypid- 
bildung  am  Stock  und  Statoblastenkeim  einen  erheblichen  Unterschied 
annimmt  und  dafür  eine  gewisse  Uebereinstimmung  mit  der  Entstehungs- 
weise des  Primärzoöciums  (bei  der  Metamorphose)  herstellt,  eine  Berechtigung 
zuzuschreiben  ist,  kann  erst  durch  weitere  Untersuchung  dieser  schwierigen 
Verhältnisse  entschieden  werden  ;  vorläufig  ist  nur  festzuhalten,  dass  die 
betreffenden  Entwicklungsvorgänge  durch  die  eigenartige  Ausbildung  des 
Statoblastenkeims  jedenfalls  eine  weitgehende  Modification  erlitten  haben, 
wie  bereits  weiter  oben  bemerkt  wurde. 

Schon  während  der  Entwicklung  des  Polypids  im  Statoblasten 
kann  sich  der  Zusammenhang  der  oberen  und  unteren  Kapselhälfte 
lockern ;  am  Aequator  entsteht  ein  Spalt,  und  indem  dieser  sich  allmählich 
erweitert,  wird  eine  Oeffnung  geschaffen,  durch  welche  das  junge  Thier 
auszuschlüpfen  vermag  (Fig.  489  Ä — E,  Fig.  490).  Bei  manchen  Bryo- 
zoen  scheint  das  Oeffnen  der  Kapsel  schon  recht  früh  einzutreten  (so 
bei  Pectinatella,   Fig.  489  Ä  u.  B,  aber  auch  bei  Plumatella 


Fig".  491.    Dem  Statoblasten  (st)  ganz  kürzlich  entschlüpfte  junge  Thiere  von  Pluma- 
tella repens  (/)  und  Cristatella  mucedo  (77).     (Nach  Beaem,  1890.) 
A   erstes  Polypid,  B  und  B^  Knospen. 


repens  nach  Kraepelin),  während  es  bei  anderen,  z.  B.  bei  Crista- 
tella, erst  später  erfolgt.  Entsteht  das  erste  Polypid  an  der  breiten 
Fläche  des  Statoblastenkeims  und  ist  es  in  Folge  dessen  senkrecht  zu 
dessen  grösstem  Durchmesser  orientirt  (Fig.  488  Ä  u.  B),  so  muss  es 
vor  dem  Ausschlüpfen  seitwärts  verlagert  werden,  was  ganz  allmählich 
geschieht  und  anscheinend  mehr  auf  Wachsthumsvorgängen  als  auf 
einer  activen  Beweglichkeit  beruht.  Es  ist  dann  auch  bereits  die 
Cuticula  über  der  gesammten  äusseren  Ectodermlage  ausgeschieden; 
die  Ectodermzellen  nehmen  den  bekannten  Blasenzellencharacter  an. 
Die  gewöhnlich  aus  dem  ersten  Polypid  und  den  beiden  darauf  folgenden 
Knospen  bestehende  junge  Colonie  setzt  sich  fest;  ihr  pflegen  noch 
die  beiden  Kapselhälften  des  Statoblasten  aufzusitzen  (Fig.  491  Ä  u.  B, 
NiTSCHE,  Reinhard,  Braem,  Kraepelin,  Oka  u.  A.). 

Bei  Fredericella  ist  nach  den  Beobachtungen  von  Braem  (1 908) 
am  keimenden  Statoblasten  ein  Primärpolypid  vorhanden,  neben  welchem 
die  weiteren  Knospenanlagen  in  der  bekannten  Reihenfolge  bemerkbar 
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sind  (Fiff  492  1,  Ä).  Der  Statoblast  hat  sich  innerhalb  der  mütter- 
lichen Cystidröhre  entwickelt,  aus  deren  Oeffnungen  das  keimende 
Stöckchen  herausschaut.  Dies  hat  an  dem  vom  Priraärpolypid  {A) 
abgewendeten  Ende  (Ä)  eine  „Adventivknospe"  hervorgebracht  aus 
der  sich  dann  ein  zweites  Polypid  mit  entsprechender  Knospentolge 
wie  das  erste  entwickelte  (Fig.  492  II).  Dieses  führt  also  den  Stock 
in  entgegengesetzter  Richtung  fort,  wie  es  in  ähnhcher  Weise  bei 
dem  aus  der  Larve  hervorgegangenen  Stöckchen  geschieht  Fig.  468  UI, 
p.  655,  Braem). 


'9!L^Ä 


■17  -'/■ 


''m^-A 


Mü^i 


^-u 


Fiff    492.     /Keimender    Statoblast   von  Frede  ric  ellam    der   Cystidröhre    {cy) 

d0<;  Mntte'rthieres  mit  Primärpolypid  {Ä)  und  den  Knospen  B  5,   C.  , 

des  Mutterthie  es  m         ^_^^^^p    n^^^^^  ^  ^^^   ^^^  den  zu^ehöngen  Knospen  B  B, 

r   ebenfalls  noch  in  der  mütterlichen  Cystidröhre  (cy).     (Nach  Braem    1908.) 
'        oJ  Ovarium,    .rStatoblastenhülle  und  u  Unterlage    (Baumwurzel,    auf  der  die  alte 

Cystidröhre  [cy]  festsitzt). 

Werden  die  Statoblasten  als  modificirte  Knospen  aufgefasst,    wie  es 
hier  geschah,  so  bleibt  ihre  Entstehung  im  Innern  des  Stockes  zu  erklaren. 
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Für  die  Knospen  der  Bryozoen   gilt  die  Regel,    dass  sie   bei  ihrem  Auf- 
treten ,    wie    auch    später ,    mit    der    Körperwand    in    Verbindung    stehen. 
Die  „Winter-  oder  Dauerknospen",  die  wir  vorher  (p.  672)  kennen  lernten, 
erfüllen  diese  Bedingung  ohne  weiteres ;  sie  entstehen  wie  andere  Knospen 
des  Stockes  und  verhalten  sich  auch  weiterhin  wie  diese,  nur  dass  sie  in 
ihrer  Entwicklung  zurückgehalten  und  mit  gewissen  Schutzvorrichtungen 
versehen  werden,  die  ihr  Ueberdauern  ermöglichen.    Dieser  letztere  Factor 
hat   nun    bei    den    Statoblasten    zu    einer    weitgehenden    Veränderung   in 
der  ganzen  Structur  der  Knospenanlage  und  zu  ihrer  Verlagerung  in  das 
Innere  des  Stocket  geführt,  wo  sie  schon  bei  ihrer  Bildung  einen  grösseren 
Schutz  gemessen.     Die  Verbindung  mit  der  Cystidwand  und  ihren  beiden 
Schichten  bleibt  aber  durch  den  Funiculus  gewahrt  (Fig.  489  E,  490  u. 
Fig.  455,  p.  639).     Die  Entstehung   des  Statoblasten    aus    seinen    beiden 
Zellenlagen  darf  man  gewiss  mit  der  Knospenbildung  am  Stock  vergleichen, 
wenn    sie    auch    beim   Statoblasten   nur    einen    die    eigentliche   Knospung 
vorbereitenden  Vorgang  darstellt,    der  in  eigenthümlicher  Weise  mit  der 
Ausbildung    des  Schutz-  und  Verbreitungsapparates    verbunden    ist.     Mit 
diesen  frühen  Entwicklungsvorgängen    erlangen    die  im  Funiculus    umge- 
kehrten Schichten  wieder  die  Lage,  wie  sie  sonst  beim  Eintritt  der  Knospung 
vorhanden  ist,  d,  h.  das  Ectoderm  liegt  aussen  und  das  Mesoderm  bildet 
die  innere  Lage  (Fig.  488  u.  489).     Die  eigentliche  Knospenentwicklung 
kann  dann  ungefähr  in  der  Weise  vor  sich  gehen,  wie  sie  auch  am  Stock 
erfolgt    (Fig.  452) ;    sie  wurde    nur  durch  jene  mit  der  Vorbereitung  des 
Dauerzustandes  verbundenen  Vorgänge  zurückgedrängt. 

Bei  einer  derartigen  Auffassung  der  Statoblastenbildung  hat  man 
von  der  Körperwand  auszugehen,  und  dementsprechend  stellt  denn  auch 
Braem,  indem  er  die  Bildungsstätte  der  Statoblasten  in  der  Nähe  der  Körper- 


wand als  „Keimstock"  (K)  bezeichnet,  die  Formel  auf  K S^  S^  S, 


welche  der  früher  (p.  654)  kennen  gelernten  Knospenformel  A B^  B^  B 

entspricht,  da  ja  der  älteste  Statoblast  am  weitesten  von  der  Körperwand 
entfernt  liegt  (Fig.  485  u.  455,  p.  639).  Eine  noch  weiter  und  bis  in's 
Einzelne  gehende  Homologisirung  der  Statoblasten-  und  Knospenbildung 
stöss.t  auf  gewisse  Schwierigkeiten,  welche  vor  Allem  durch  die  Abänderung 
der  frühen  Entwicklungsstadien  bedingt  sind;  sie  wird  daher  leicht  zur 
blossen  Construction.  Hinsichtlich  der  Auffassung  der  Statoblasten  und 
ihre  Zurückführung  auf  Knospen  darf  ausser  auf  die  schon  vorher  genannten 
Autoren  auf  die  von  Kraepelin  und  besonders  von  Bkaem  gegebene 
eingehende  Darstellung  verwiesen  werden. 


7.  ßeg^eneration. 

Die  Regenerationsvorgänge  der  Bryozoen  stehen  in  einem  gewissen 
Zusammenhang  mit  ihrer  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung,  so  dass  es 
sich  empfiehlt,  sie  im  Anschluss  an  diese  zu  behandeln.  So  ist  bei 
ihnen  die  Fähigkeit  recht  weit  verbreitet,  die  Köpfchen  ganz  oder 
theilweise  abzuwerfen  und  sie  dann  in  entsprechendem  Masse  wieder 
neu  zu  bilden.  Besonders  häufig  wurde  diese  Erscheinung  bei  den 
marinen  Ectoprocten  beobachtet,  doch  kommt  sie  auch  den  Entoprocten 
zu.  lieber  die  Ursachen,  welche  sie  veranlassen,  ist  man  recht  ver- 
schiedener Meinung  und  hat,   abgesehen  von  der  durch  Verletzungen 
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oder  Parasiten  hervorgerufenen  Zerstörung,  die  (zeitweise  ungünstigen) 
äusseren  Lebensverhältnisse,  aber  auch  innere  Factoren,  wie  den  Voll- 
zug der  Excretion  oder  die  Production  der  Keimzellen  dafür  verant- 
wortlich gemacht.  Wie  über  die  Ursachen,  so  sind  die  Ansichten  der 
Autoren  auch  über  den  Verlauf  der  schwer  zu  beobachtenden  Vor- 
gänge recht  verschiedenartige,  und  obwohl  sie  seit  der  Zeit  von  Reid 
(1845)  und  Smitt  (1865—67)  bis  auf  unsere  Tage  (Harmer,  Seeliger, 
Davenport,  Calvet,  Römer,  1906;  Levinsen,  1907)  immer  wieder 
studirt  wurden,  bedürfen  sie  noch  recht  sehr  der  weiteren  Aufklärung. 

Bei  den  Entoprocten,  besonders  bei  Pedicellina,  jedoch  auch 
bei  Ascopodaria,  Urnatella  und  gewiss  noch  bei  anderen 
Formen,  kommt  es  vor,  dass  unter  gewissen  Umständen,  zumal  kurze 
Zeit  nach  der  Uebertragung  in  Aquarien  an  den  Köpfchen  Rück- 
bildungserscheinungen auftreten  oder  sie  ganz  abgeworfen  werden, 
worauf  nach  einiger  Zeit  eine  Erneuerung  erfolgt  (Reid,  1845 ; 
Barrois,  1877;  Salensky,  1877;  Leidy,  1884;  Harmer,  1887;  See- 
liger, 1889;  Ehlers,  1890;  Davenport,  1893).  Die  genannten 
Autoren  geben  mehr  oder  weniger  ausführliche  Schilderungen  der 
betreffenden  Degenerations-  und  Regenerationsvorgänge.  Die  Ten- 
takeln und  allmählich  auch  die  übrigen  Organe  der  Köpfchen  fangen 
an  zu  entarten,  und  die  ersteren  beginnen  zu  zerfallen,  bis  schliess- 
lich nur  Reste  von  ihnen  übrig  sind  und  die  ganze  innere  Organi- 
sation undeutlich  wird.  Die  Köpfchen  hängen  schlaff  am  Stock  und 
fallen  am  Ende  ab,  wobei  vielleicht  die  sie  vom  übrigen  Stock  trennende 
Scheidewand,  ähnlich  dem  „Bruchgelenk"  der  Arthropoden-Extremi- 
täten,  eine  Rolle  spielt  (Fig.  459  G,  p.  644,  u.  Fig.  471,  p.  660, 
Fig.  479  u.  480,  p.  670).  Jedenfalls  ist  an  dieser  Stelle  die  Fähig- 
keit zur  Abtrennung  vorhanden,  wie  das  Loslösen  der  Knospen  von 
Urnatella  zeigt,  welches  in  anderer  Verbindung  bereits  früher  er- 
wähnt wurde  (Fig.  481,  p.  672).  Noch  bevor  es  zur  Ablösung  der 
Köpfchen  gekommen  ist,  oder  nachdem  diese  erfolgte,  tritt  unter  der 
Ablösungsstelle  die  Anlage  einer  neuen  Knospe  auf.  Der  letztere  Vor- 
gang, wie  die  weitere  Ausbildung  der  Regenerationsknospe  vollzieht 
sich  nach  der  Darstellung  Seeliger's,  welcher  den  Vorgang  genauer 
verfolgte,  entsprechend  den  früher  für  die  Knospenbildung  am  Stock 
geschilderten  Entwicklungsvorgängen. 

Wie  hinsichtlich  der  Knospung  im  Allgemeinen  zwischen  Ento- 
procten und  Ectoprocten  eine  recht  weit  gehende  Uebereinstimmung 
besteht,  so  gilt  dies  auch  für  die  Erneuerung  der  Individuen  am  Stock, 
wenn  auch  die  Vorgänge  im  Einzelnen  begreiflicher  Weise  manche 
Verschiedenheiten  zeigen.  Den  sogenannten  Regenerationsvorgängen 
der  Ectoprocten  ist  sowohl  in  Bezug  auf  die  schon  äusserlich  sicht- 
baren Erscheinungen,  wie  auch  hinsichtlich  der  inneren  Entwicklungs- 
vorgänge grosse  Aufmerksamkeit  gewidmet  worden.  Von  den  Autoren, 
welche  sich  damit  beschäftigten,  seien  hier  die  folgenden  genannt: 
Smitt,  1865—67;  Claparede,  1867;  Nitsche,  1871;  G.  0.  Sars, 
1873;  Repiachoff,  1876;  Ehlers,  1876;  Joliet,  1877  und  1886; 
HiNCKS,  1880;  Kohlwey,  1882;  Haddon,  1883;  Vigelius,  1884; 
Ostroumoff,  1886;  Harmer,  1891;  Davenport,  1891;  Prouho, 
1892;  Calvet,  1900;  Römer,  1906;  Levinsen,  1907;  Braem,  1908. 

Gewöhnlich  ist  es  das  Polypid,  welches  rückgebildet  wird  und 
zu  Grunde  geht,  während  das  Cystid  erhalten  bleibt  und  von  sich 
die  Neubildung  des  Polypids  ausgehen  lässt.  Dieser  Vorgang  kann  sogar 
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an  ein  und  demselben  Zooecium  mehrmals  auf  einander  folgen,  unter 
Umständen  wird  aber  auch  das  ganze  Zooecium  hinfällig;  Narben  am 
Stock  bezeichnen  dann  die  Stellen,  an  welchen  die  Zoöcien  ausgefallen 
sind,  wenn  sie  nicht  ebenfalls  eine  Neubildung  erfahren.  Im  letzteren 
Falle  hat  man  es  also  mit  einer  vollständigen  Erneuerung  der  Individuen 
zu  thun,  wie  sie  bei  den  Entoprocten  stattfindet,  und  man  könnte 
zweifelhaft  sein,  ob  dieser  Vorgang  überhaupt  noch  unter  den  Begriff 
der  Regeneration  fällt,  und  es  sich  nicht  vielmehr  um  die  Entstehung 
(Knospung)  eines  neuen  Individuums  an  Stelle  des  zu  Grunde  ge- 
gangenen alten  Thieres  handelt,  welches  vorher  an  diesem  Ort  des 
Stockes  sass.  Bei  dieser  weitgehenden  Erneuerung  der  Individuen, 
wie  sie  bei  Ctenostomen  und  Chilostomen  (Triticella,  Valkeria^ 
Bowerbankia,  Membranipora  u.  a.)  beobachtet  und  neuerdings 


•r.--^  B 


Fig.  493.  Rückbildung  des  Polypids  bei  Bugula  avieularia.  A  Anfangs- 
stadium, beginnende!-  Zerfall  des  Darmkanals,  B  letzterer  zerfallen,  auch  der  Tentakel- 
apparat degenerirt,   C  brauner  Körper.     (Nach  RÖMER,   1906.) 

bb  Magenblindsack,  br  brauner  Körper,  d  Darmkanal,  m  Muskeln,  t  Tentakel,  is  Ten- 
takelscheide. 


von  Levinsen  (1907)  einem  genaueren  Studium  unterzogen  wurde, 
können  Zoöcien  wieder  durch  Zoöcien  ersetzt  werden ;  es  kann  aber 
auch  auf  ein  Zooecium  ein  Avicularium  folgen,  ebenso  wie  ein  solches 
seinerseits  durch  ein  Zooecium  abgelöst  werden  kann.  Diese  Art  des 
Ersatzes  durch  „totale  Regeneration"  stellt  jedoch  ein  selteneres 
Vorkommen  dar,  während  für  gewöhnlich  nur  der  Tentakelkranz  und 
Darmkanal,  sowie  die  damit  in  Zusammenhang  stehenden  Theile  zur 
Rückbildung  wie  zum  Ersatz  gelangen. 

Die  Degeneration  des  Polypids,   welche  sich  häufig  an  einem  be- 
trächtlichen Theile   der  Individuen  eines  Stockes  vollzieht,   pflegt  mit 
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Umbildungsvorgängen  an  der  Tentakelscheide  und  am  Darm  zu  be- 
ginnen, indem  sich  die  erstere  faltet  und  eiureisst,  während  der  Magen 
mit  seinem  Blindsack,  wie  auch  allmählich  die  übrigen  Theile  des  Ver- 
dauungsapparates eine  Lockerung  ihrer  Bestandtheile  und  schliesslich 
einen  völligen  Zerfall  erfahren.  Dieser  führt  zur  Bildung  einer  um- 
fangreichen, klumpigen  Masse,  die  nunmehr  an  der  Stelle  des  früheren 
Darmkanals  liegt  (Fig.  493  A  u.  B).  Der  Tentakelapparat  und  die 
ihm  zugehörigen  Organe  folgen  dem  allgemeinen  Rückbildungspro- 
cess,  und  daraus  ergiebt  sich  am  Ende  jene,  aus  einem  Zellconglo- 
merat  bestehende  Masse,  welche  schon  den  früheren  Autoren  als 
„brauner  Körper"  bekannt  war.  Phagocytäre  Vorgänge,  die  einer 
genaueren  Untersuchung  bedürfen,  spielen  hierbei  wahrscheinlich  eine 
wichtige  Rolle.  Der  braune  Körper  zeigt  sich  später  aus  einer  Masse 
verschiedenartiger,  zum  Theil  recht  umfangreicher  Zellen  zusammen- 
gesetzt und  ist  von  einer  Schicht  platter  „Mesenchymzellen"  umgeben 
(Fig.  493  C). 

Auf  dem  geschilderten  Zustand  der  Rückbildung  pflegt  das 
Zooecium,  wenn  seine  Wiederausbildung  überhaupt  von  statten  geht, 
nicht  lange  zu  verharren,  sondern  schon  vor  erfolgter  Degeneration  kann 
bereits  die  Anlage  des  neuen  Polypids  vorhanden  sein.  Dieses  entsteht 
so,  wie  Seeliger  es  für  die  Entoprocten  darstellte  und  wie  es  von 
anderen  Autoren  auch  für  die  Ectoprocten  beschrieben  wird,  in  einer 
der  Knospenbildung  entsprechenden  Weise  (Davenport,  Römer). 
Wie  allerdings  hinsichtlich  der  letzteren  die  Auffassung  der  einzelnen 
Autoren  eine  recht  verschiedene  ist,  so  gilt  dies  in  noch  höherem 
Masse  für  die  Regenerationsvorgänge.  Ob  bei  der  Neubildung  des 
Polypids  das  äussere  und  mittlere  Blatt  betheiligt  sind  (Ostroumoff, 
Seeliger,  Davenport,  Römer),  oder  ob  sie  nur  von  einem  der 
beiden  Blätter  ausgeht,  d.  h.  allein  vom  äusseren  oder  aber  aus- 
schliesslich vom  mittleren  Blatt  (Joliet,  Vigelius,  Calvet),  wenn 
nicht  sogar  noch  das  Entoderm  daran  Theil  nimmt  (Haddon),  diese 
Frage,  sowie  die  andere,  ob  nicht  auch  Elemente  des  braunen  Körpers 
zum  Aufbau  des  Polypids  verwendet  werden,  woran  man  ebenfalls  ge- 
dacht hat,  kann  hier  nicht  näher  behandelt  werden.  Es  darf  in  dieser 
Beziehung  auf  die  genannten  Autoren,  besonders  auf  die  neueren 
Arbeiten  von  Calvet  und  Römer,  verwiesen  werden,  in  denen 
die  betreffenden  Punkte  eingehende  Behandlung  finden.  In  unserer 
Darstellung  halten  wir  uns  an  die  von  Seeliger,  Davenport 
und  RÖMER  vertretene  Auffassung,  die  sich  auch  mit  den  älteren, 
aber  sehr  verlässlichen  Beobachtungen  von  Nitsche  am  besten  ver- 
einigen lässt. 

Die  Polypidanlage  tritt  an  der  distalen  Region  des  Zooeciums, 
bei  Chilostomen  (z.  B.  bei  Lepralia  und  anderen  Arten  nach  Daven- 
port, Ostroumoff  u.  A.)  in  der  Nähe  des  Operculums  in  Form 
einer  Verdickung  der  Körperwand  auf,  die  bald  zu  einer  Einbuchtung 
wird,  an  welcher  sich  beide  Blätter  betheiligen  (Fig.  494  Ä—D).  Nach 
Römer's  Darstellung  für  Alcyonidium  und  Bugula,  welche  mit 
der  von  Davenport  für  Lepralia  recht  gut  zusammen  stimmt, 
würden  die  Vorgänge  in  der  That  denjenigen  bei  der  Knospung  sehr 
ähnlich  sein,  wie  ein  Vergleich  seiner  für  die  letztere  und  für  die 
Regeneration  gegebenen  Bilder  lehrt.  Zum  Theil  dürfte  dies  auch 
bereits  aus  den  hier  aufgenommenen  Figuren  494  Ä-D,  sowie  Fig.  458 
A—E,  p.  643,  hervorgehen. 
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Bei  dem  Fortgang  der  Entwicklung,  die  übrigens  einer  noch 
genaueren  Darstellung  bedarf,  senkt  sich  die  bisher  an  der  Aus- 
mündung der  alten  Tentakelscheide  gelegene  und  aus  der  zwei- 
blättrigen Einstülpung  bestehende  „Regenerationsknospe"  mehr  in  die 
Tiefe,  wobei  sie  weitere  Wachsthumsprocesse  in  die  Nähe  des  braunen 
Körpers  und  schliesslich  auch  mit  diesem  in  ziemlich  enge  Berührung 
bringen.  In  ähnlicher  Weise,  wie  es  früher  bei  der  Knospung  (p.  636 
— 643)  dargestellt  wurde,  sondert  sich  an  der  Knospe  der  Antheil 
des  Atriums  und  Darmkanals;  die  einzelnen  Abschnitte  des  letzteren 
kommen  in  der  unteren  (proximalen)  Region  zur  Ausbildung,  w^ährend 
sich  oben  (distal)  der  Tentakelapparat  mit  den  zugehörigen  Theilen 
entwickelt.  Durch  dessen  Ausgestaltung  und  diejenige  der  Tentakel- 
scheide wird  dann  schliesslich  die  Verbindung  des  regenerirten  Polypids 


Fig.  494.  Neubildung  des  Polypids  im  Cystid  A  und  E  von  Bugularia  avi- 
«ularia,  B — D  von  Alcyonidium  Mytili.     (Nach  O.  RÖMEE,   1906.) 

A  junge  Polypidanlage  (^;)  über  der  alten  Tentakelscheide  (te),  B — D  Ectoderm- 
verdickung  und  Einsenkung  an  der  Regenerationsknospe,  die  aus  dem  äusseren  und 
mittleren  Blatt    besteht,    E  die  Polypidanlage  (p)  in  der  Nähe  des  braunen  Körpers  {br). 

c  Cuticula,  ect  Ectoderm,  m  Muskeln,  nies  Mesoderm. 


mit  den  erhalten  gebliebenen  Theilen  des  alten  Zooeciums  wieder  her- 
gestellt. Während  die  neue  Polypidanlage  bisher  ziemlich  unver- 
mittelt im  Cystid  des  alten  Zooeciums  lag,  nimmt  sie  mit  dem  fort- 
schreitenden Wachsthum  dieselbe  Orientirung  ein,  welche  das  Polypid 
vorher  hatte,  was  sich  besonders  in  der  Herstellung  der  Communi- 
cation  nach  aussen,  also  der  Tentakelscheide  und  der  Oeffnung,  zeigt. 

Eine  Schwierigkeit  bereitet  das  Verhalten  der  von  den  Ueberresten 
des  alten  Polypids  herrührenden  Zellenmasse,  die  sich  nach  der  Meinung 
verschiedener  Autoren  am  Aufbau  des  neuen  Polypids  betheiligen  sollte. 
Höchst  auffällig  sind  aber  die  Angaben,  nach  welchen  der  braune  Körper 
später  im  Magen  des  neuen  Polypids  liegt  (Haddon,  Ostkoumoff,  Harmek, 
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Calvet)  und  nach  einer  auch  von  Calvet  vertretenen  Auffassung  durch 
einen  sehr  eigenartigen  Vorgang  dahin  gelangt  sein  soll ;  dies  geschähe  da- 
durch, daß  an  der  Berührungsstelle  zwischen  Darmwand  und  braunem 
Körper  die  erstere  resorbirt  würde  und  durch  die  Lücke  der  ganze  braune 
Körper  in  die  Darmhöhle  einträte,  worauf  sich  die  Darmwand  um  ihn 
wieder  schlösse.  Wahrscheinlicher  als  diese  rein  mechanisch-morpho- 
logische Vorstellung  von  der  Aufnahme  des  braunen  Körpers  in  die  Darm- 
höhle würde  die  seiner  Resorption  in  der  Leibeshöhle  unter  Betheiligung 
phagocytärer  Processe  und  die  Wiederansammlung  ähnlich  gefärbter 
Massen  im  Darmlumen  sein.  Jedenfalls  aber  ist  es  wahrscheinlich,  dass 
das  im  braunen  Körper  enthaltene  Material  auf  diese  oder  jene  Weise 
beim  Aufbau  des  neuen  Polypids  wieder  mit  verarbeitet  wird. 

Da  die  Degeneration  und  der  Wiederaufbau  der  Polypide  bei  den 
marinen  Ectoprocten  als  eine  ganz  regelmässige  Erscheinung  auftreten 
kann,  so  müssen  für  sie  noch  andere  als  blosse  äusserliche,  mehr  zufällige 
Ursachen  in  Betracht  kommen.  Als  solche  hat  man  die  nicht  in  genügender 
Weise  ermöglichte  Abfuhr  der  Excretstoffe,  also  gewissermassen  einen 
Mangel  in  der  Organisation,  angesehen  (Ostroumoff,  1886;  Harmer,  1891; 
Prouho,  1892)  oder  es  ist  diese  Erscheinung  in  Beziehung  zur  geschlecht- 
lichen Fortpflanzung  gebracht  worden,  wie  es  neuerdings  wieder  von 
Seiten  Calvet's  und  Römee's  geschah.  Dabei  hat  man  die  Ursache  der 
eintretenden  Degeneration  in  dem  durch  Ausbilden  der  Geschlechtsproducte 
hervorgerufenen  Stoff-  und  Raummangel  oder  aber  in  der  Hervorbringung 
der  beiderlei  Geschlechtsproducte  in  verschiedenen  auf  einander  folgenden 
Individuen  gesucht.  Einen  besonders  hohen  Grad  von  Wahrscheinlich- 
keit wird  man  diesen  Erklärungsversuchen  kaum  zusprechen  können  und 
so  ist  eine  Klarlegung  dieser  eigenartigen  Verhältnisse  nur  von  weiteren, 
womöglich  experimentellen  Untersuchungen,  wie  sie  in  anderer  Richtung 
schon  früher  (besonders  von  Harmeb)  unternommen  wurden,  zu  er- 
warten. 

Obwohl  die  Regenerationserscheinungen  besonders  bei  den  marinen 
Ectoprocten  eine  grosse  Rolle  spielen  und  ihnen  jedenfalls  bei  diesen 
besondere  Beachtung  geschenkt  worden  ist,  wie  sich  aus  dem  Vorher- 
gehenden ergiebt,  so  fehlen  sie  begreiflicher  Weise  auch  den  Phylacto- 
lämen  nicht.  Bei  ihnen  sind  wie  bei  den  Gymnolämen  Rückbildungs- 
und Einschmelzungsvorgänge  an  Polypiden  in  Folge  ungünstiger 
äusserer  Einflüsse  zu  beobachten,  sowie  der  Ersatz  der  verloren  ge- 
gangenen Individuen  unter  Benutzung  des  vorhandenen  Materials  aus 
bereits  angelegten  oder  neu  sich  bildenden  Knospen,  wenn  die  Colonie 
wieder  in  günstigere  Lebensverhältnisse  geräth.  So  sieht  man  an 
einem  von  Braem  (1908)  beschriebenen  Fredericella- Zweig 
(Fig.  495  I)  das  Hauptpolypid  A  fast  gänzlich  geschwunden  und  ebenso 
die  Knospen  B^  und  C  grössten  Theils  zurückgebildet,  während  die 
Knospe  B  sich  nicht  nur  erhielt,  sondern  auch  zu  einem  vollständigen 
Polypid  sich  weiter  entwickelte  (Fig.  4951).  Auch  die  in  Fig.  495/1 
dargestellte  Knospe  C  hat  einen  neuen  Aufschwung  genommen,  nach- 
dem ihr  unterer  Theil  bereits  degenerirt  und  (ähnlich,  nur  nicht  so 
weitgehend,  wie  bei  Knospe  B^)  durch  eine  Ringfurche  von  der 
äusseren,  nun  wieder  entwicklungsfähig  gewordenen  Partie  abgesetzt 
worden  war  (Fig.  495  I  u.  II,  C).  Der  Wiedereintritt  günstiger  Ver- 
hältnisse unterbrach  die  Rückbildung  dieser  Knospen  und  gestattete 
ihnen  das  Wiederaufnehmen  ihrer  Entwicklung. 
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Bemerken swerth  ist  ein  von  Braem  bei  seinen  neueren  Untersuchungen 
an  Fredericella  beschriebenes  Verhalten,  bei  welchem  entsprechend 
den  am  Stock  vorhandenen  ringförmigen  Einschnürungen  ein  Zerfall  des 
Weichkörpers    in    eine    grössere  Zahl    von  Theilen    stattfindet,    die    dann 


^^"^ 


a 


Figf.  495.  Zerfall  und  Neubildung  von  Polypiden  von  Fredericella  sultana. 
(Nach  Bkaem,   1908.) 

/  Endglied  eines  Zweiges  mit  Rückbildung  des  Hauptpolypids  {Ä),  der  Knospe  B^ 
und  C  (theilweise),  das  Polypid  B  in  guter  Ausbildung,  //  die  Knospe  C  dieses  Zweiges 
in  Neubildung  (oben),  unten  der  degenerirende  Theil  {deg) ;  III  und  IV  von  der  Haupt- 
colonie  abgeschnürte  Theile  mit  degenerirenden  Polypiden  {A,  B^,  C),  von  der  Wand  ab- 
gelösten Partien  der  Polypide  (p)  und  anderen  in  Entwicklung  begriffenen  Knospen  (B^ 
u.  Cb'). 

cy  Ectocyste,  s  Scheidewand. 


durch  Scheidewände  getrennt  sind  und  nur  von  der  Chitinröhre  zu- 
sammen gehalten  werden  (Fig.  495 /IZ  u.  IV).  Innerhalb  dieser  Theil- 
stücke  erfolgt  dann  eine  Bückbildung  der  Polypide,  aber  auch  eine 
Weiterentwicklung  einzelner  Knospen,  die  sich  auf  Kosten  des  in 
dem  bestimmten  Bezirk  vorhandenen  und  durch  Zerfall  der  Polypide  ge- 
lieferten Materials  ausbilden.     Uebrigens   scheint  auch  die  Ablösung  der 
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Theilstücke    an  den  Schnür-  und  Wundstellen    zur  Bildung  von  Regene- 
rationsknospen Anlass  zu  geben  (Braem,  1908). 


Wie  schon  vorher  (p.  687)  kurz  angedeutet  wurde,  ist  die  Frage 
aufzuwerfen,  ob  es  sich  bei  den  hier  besprochenen  Erscheinungen  um 
solche  handelt,  die  der  Regeneration,  oder  nicht  vielmehr  der  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  anzugliedern  sind.  Insofern  zumeist  nur 
ein  Ersatz  des  Polypids  stattfindet  und  dieses  nur  einen  Theil  des  aus 
Cystid  und  Polypid  bestehenden  Zooeciums  ausmacht,  ist  diese  Neu- 
bildung eines  Complexes  von  Organsystemen  der  betreffenden  Individuen 
sicher  als  ein  Regenerationsprocess  anzusehen.  Wenn  dabei  eine  weit- 
gehende Uebereinstimmung  mit  dem  Knospungsvorgang  besteht,  so 
erklärt  sich  dies  daraus,  dass  letzterer  bei  den  betreffenden  Formen 
in  zwei  von  einander  getrennte  Acte  zerfällt  und  die  Bildung  des 
Polypids  für  sich  erfolgt,  nachdem  das  Cystid  schon  früher  ausgebildet 
war.  Findet  eine  „totale  Regeneration"  der  Zoöcien  oder  wie  bei  den 
Entoprocten  ein  Ersatz  der  ganzen  Köpfchen  statt,  wobei  die  Ent- 
wicklungsvorgänge, soweit  sie  bekannt  sind,  ebenfalls  mit  denjenigen 
bei  der  Knospung  übereinstimmen,  so  hat  diese  Art  der  „Regeneration" 
schon  den  Character  einer  Knospung.  Wie  bei  dieser  kommt  es  zur 
Bildung  eines  neuen  Individuums,  und  man  wird  hier  also  von 
einem  Uebergang  zwischen  Regeneration  und  ungeschlechtlicher  Fort- 
pflanzung sprechen  dürfen.  Eine  klarere  Beurtheilung  dieser  Ver- 
hältnisse wird  freilich  erst  durch  die  genauere  Kenntniss  der  so- 
genannten totalen  Regeneration  und  der  Ursachen,  welche  sie  veran- 
lassen, möglich  werden. 

8.  Allgemeines. 

Als  Ergebniss  der  vorstehenden  Ausführungen  ist  festzustellen, 
dass  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  der  Bryozoen  in  einer  un- 
gemein characteristischen  und  im  Ganzen  (sowohl  bei  den  Ectoprocten, 
wie  Entoprocten)  sehr  einheitlichen  Weise  verläuft.  Stets  handelt  es 
sich  um  Knospungsvorgänge,  bei  denen  zwei  Körperschichten  be- 
theiligt sind  und  durch  einen  Einstülpungsprocess  die  Grundlage  für 
die  Bildung  des  neuen  Individuums  geliefert  wird.  Dies  gilt  sowohl 
für  die  Knospung  am  Stock,  wie  für  diejenige  am  Einzelindividuum 
und  ebenso  für  die  an  der  Larve,  wie  im  Statoblasten  sich  vollziehen- 
den Entwicklungsvorgänge.  Von  der  unter  ganz  besonderen  Um- 
ständen verlaufenden  und  daher  stark  modificirten  „embryonalen 
Knospung"  kann  hier  zunächst  abgesehen  werden.  Auch  die  weitere 
Ausbildung  der  Knospe  vollzieht  sich  bei  den  einzelnen,  zum  Theil 
recht  differenten  Formen,  wie  auch  unter  den  besonderen  Zuständen, 
so  bei  der  Regeneration  und  im  Statoblasten,  in  ziemlich  überein- 
stimmender Weise. 

Bemerkenswerth  ist  vor  Allem  die  Betheiligung  zweier  Körper- 
schichten an  der  Knospenbildung.  Diese  beiden  Schichten  sind  das 
Ectoderm  und  Mesoderm,  wobei  dem  ersteren  entschieden  die  be- 
deutendere Rolle  zufällt,  denn  aus  ihm  gehen  die  hauptsächlichsten 
Organe  oder  doch  ihre  bei  Weitem  grösseren  Bestandtheile  hervor. 
Dies  betrifft  auch  den  Darmkanal  und  vor  allen  Dingen  den  Mittel- 
darm (Magen  und  Blinddarm),  d.  h.  also  Partien,  die  in  der  Embryonal- 
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entwicklung  vom  Entoderm  geliefert  werden.  Die  Abweichung  von 
der  letzteren,  welche  darin  zum  Ausdruck  kommt,  hat  man  auf  die 
Weise  auszugleichen  gesucht,  dass  man  dem  äusseren  Blatt,  in  seiner 
Gesammtheit  oder  doch  an  bestimmten  Stellen)  die  dauernde  Fähig- 
keit zusprach,  durch  einen  Eiustülpungsvorgang,  ähnlich  demjenigen 
bei  der  Gastrulation,  die  dem  Entoderm  entsprechenden  Partien  zu 
liefern.  Um  die  Homologie  der  betreifenden  Vorgänge  zu  sichern, 
scheute  man  sich  nicht,  von  einer  an  der  Larve  und  später  am  Stock 
sich  fortgesetzt  wiederholenden  „Gastrulation"  zu  sprechen. 

Die  Betheiligung  der  genannten  beiden  Körperschichteu  an  der 
Bildung  der  Knospe  wird  als  feststehend  angenommen,  die  Zurück- 
führung  der  Knospe  auf  eine  Zelle  und  damit  eine  Annäherung  an 
die  geschlechtliche  Fortpflanzung  scheint  also  für  die  Bryozoen,  soweit 
es  sich  bis  jetzt  beurtheilen  lässt,  nicht  in  Frage  zu  kommen.  Nicht 
einmal  für  die  Statoblasten,  bei  denen  in  Folge  ihrer  Entstehung  im 
Körperinnern  eine  derartige  Auffassung  besonders  nahe  lag,  Hess  sie 
sich  aufrecht  erhalten.  Ihre  Anlage  geschieht  ebenfalls  von  zwei 
Körperschichten  aus  und  sie  werden  daher  als  ins  Innere  verlegte 
und  zur  Ermöglichung  eines  Dauerzustandes  stark  veränderte  Knospen 
angesehen.  Insofern  lassen  sie  sich  also  ohne  Weiteres  mit  den  Gem- 
mulae  der  Poriferen  vergleichen,  für  welche  diese  schon  früher  ge- 
machte Annahme  auch  nach  den  neueren  Untersuchungen  aufrecht 
erhalten  werden  muss  (vgl.  oben  p.  491).  Diese  beiden  Arten  von 
Fortpflanzungskörpern  zeigen  in  der  Art  ihres  Zustandekommens,  so- 
wie in  ihrem  ferneren  Verhalten  überhaupt  eine  weitgehende  Ueber- 
einstimmung  und  zu  Statoblasten  und  Gemmulae  kamen  neuerdings 
noch  die  sich  ebenfalls  ähnlich  verhaltenden,  von  Herouard  be- 
schriebenen Dauercysten  der  Scyphistomen  hinzu  (p.  561). 

Im  Princip  und  zumal  hinsichtlich  der  Betheiligung  zweier  Körper- 
schichten lässt  sich  die  Knospung  der  Bryozoen  mit  derjenigen  der 
Cölenteraten  vergleichen,  wenn  auch  die  Bildungsvorgänge  im  Einzelnen 
in  Folge  der  ganz  verschiedenartigen  Organisation  recht  differente 
sind,  was  übrigens  gleich  von  vornherein  für  die  beiden,  die  Knospe 
liefernden  Blätter,  sowie  für  die  Art  und  Weise  gilt,  in  welcher  diese 
aus  ihnen  entsteht.  Nichtsdestoweniger  drängt  sich  eine  Reihe  von 
Analogien  zum  Vergleiche  auf.  Dazu  gehört  auch  die  Knospung  (oder 
Theilung)  der  Embryonen,  die  wirklich  in  sehr  ähnlicher  Weise  wie 
bei  einigen  Cölenteraten-Larven  verläuft  (vgl.  p.  513  u.  647),  nur  dass 
sie  bei  den  Bryozoen,  anders  wie  dort,  ihr  Zustandekommen  beson- 
deren Ernährungsverhältnissen  im  Körper  des  Mutterthieres  verdankt. 

Eine  weitere  Analogie  bietet  das  Auftreten  von  Stolonen,  die 
hier  wie  dort  in  Form  von  Knospen  entstehen,  sich  stark  verlängern 
und  neue  Knospen  an  sich  hervorbringen,  unter  Umständen  auch  zur 
Ablösung  gelangen  und  dann  zur  Bildung  eines  neuen  Stockes  Ver- 
anlassung geben. 

Ferner  führt  die  als  Folge  der  Knospung  auftretende  Stockbildung 
bei  den  Bryozoen  wie  bei  den  Cölenteraten  zur  Erscheinung  der 
Arbeitstheilung  und  des  Polymorphismus.  Einzelne  Individuen  des 
Stockes  werden  zur  Ausübung  bestimmter  Functionen  in  besonderer 
Weise  ausgebildet  (Stielglieder,  Caularien,  Avicularien,  Vibracularien, 
Ovicellen).  Die  betreffenden  Individuen  pflegen  steril  zu  sein ;  so  gehen 
von  den  sterilen  Stengelgliedern  der  Vesicularien  Zoöcien  aus,  welche 
Geschlechtsproducte  hervorbringen,  oder  es  treten  bei  anderen  Ecto- 
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procten  (Lichenopora)  fertile  Individuen  auf,  welche  sich  zur  Aus- 
übung der  Brutpflege  (als  Ovicellen)  in  besonderer  Weise  umbilden. 
Da  es  sich  in  diesen  Fällen  um  Geschlechtsindividuen  (Gonozoöcien) 
handelt,  die  von  anderen,  geschlechtslos  bleibenden  und  sich  nur  un- 
geschlechtlich fortpflanzenden  Individuen  erzeugt  wurden,  so  darf  man 
mit  Recht  von  einem  Generationswechsel  der  Bryozoen  sprechen.  Frei- 
lich kommt  er  bei  ihnen  nicht  recht  klar  zum  Ausdruck,  indem  die 
Geschlechtsindividuen  mit  dem  Stock  verbunden  bleiben,  oder  aber 
sich  nicht  besonders  auszeichnen,  wie  andererseits  die  Zoöcien, 
welche  als  Oöcien  oder  Ovicellen  die  Embryonen  in  sich  zur  Aus- 
bildung gelangen  lassen,  gewöhnlich  gar  nicht  diejenigen  sind,  in 
denen  die  Eier  gebildet  wurden  (vgl.  p.  663  u.  667).  Wenn  also  der 
Generationswechsel  der  Bryozoen  gegenüber  den  betreffenden  Er- 
scheinungen der  Cölenteraten  und  Tunicaten  wenig  betont  zu  werden 
pflegt,  so  erscheint  dies  nach  den  zuletzt  besprochenen  Verhältnissen, 
die  ihn  sehr  zurücktreten  lassen,  durchaus  verständlich. 


VI.  Pterobranchier. 

Cephalodiscus  und  Rhabdopleura. 

Die  beiden  eigenartigen,  isolirt  stehenden  Formen  Cephalodiscus 
und  Rhabdopleura,  die  jetzt  gewöhnlich  als  Pterobranchier  zusammen- 
gefasst  werden,  dürften  noch  die  nächsten  Beziehungen  zum  Balano- 
glossus  haben,  wie  die  Dreitheilung  des  Körpers  (mit  dem  dreitheiligen 
Cölom,  einem  vorderen  unpaaren  und  zwei  paarigen  Cölomsäcken), 
das  Vorhandensein  von  Kiemenspalten  und  eines  dorsalen  Darm- 
divertikels  (des  Notochords)  im  zweiten  Körperabschnitt  zeigt.  Der 
Habitus  des  in  „Rüssel"  (Proboscis,  Mundscheibe,  Kopfschild),  Kragen 
und  Rumpf  (besser  in  Proto-,  Meso-  und  Metasoma)  zu  theilenden 
Körpers  mit  seinem  vom  zweiten  Körperabschnitt  ausgehenden  Tentakel- 
apparat ist  freilich  von  demjenigen  der  Enteropneusten  sehr  ver- 
schieden, und  die  Fähigkeit  der  Vermehrung  durch  Knospung  kommt 
a,ls  weiterer  auffallender  Unterschied  noch  hinzu.  Die  letztere  gewinnt 
dadurch,  dass  sie  sich  an  Thierformen  vollzieht,  deren  nächste  Ver- 
wandte diese  Fähigkeit  nicht  besitzen,  noch  besonders  an  Interesse, 
wie  auch  durch  die  Thatsache,  dass  es  sich  um  recht  hoch  stehende  Thier- 
formen handelt.  Am  ehesten  möchte  man  die  ungeschlechtliche  Fort- 
pflanzung der  Pterobranchier  noch  mit  derjenigen  der  ectoprocten  und 
endoprocten  Bryozoen  vergleichen,  wozu  auch  die  in  der  Ausbildung 
des  Tentakelapparats  gegebene  äussere  Aehnlichkeit  der  Individuen  ver- 
führt. Obwohl  man  die  Pterobranchier  auch  zu  den  Bryozen  in  Be- 
ziehung gebracht  hat,  soll  darauf  natürlich  kein  besonderes  Gewicht 
gelegt  werden,  ebensowenig  wie  auf  den  äusseren  Habitus  im  Voll- 
zug der  Knospung,  der  bei  Cephalodiscus  ähnlich  wie  bei  einzelnen 
Endoprocten  (Loxosoma)  zur  Ablösung  der  Knospen  führt,  während 
diese  bei  Rhabdopleura  zur  Bildung  eines  Stockes  mit  einander 
verbunden  bleiben.  Die  verzweigten  Stöckchen,  die  übrigens  auch  bei 
Cephalodiscus  durch  Ausbildung  des  Coenoeciums  zu  Stande 
kommen,  zeigen  eine  zum  mindesten  äussere  Aehnlichkeit  mit  den 
Bryozoenstöcken. 
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1.  Cephalodiscus. 

Nachdem  das  eigenartige,  nur  wenige  Millimeter  lange  Thier  vom 
Challenger  aufgefunden  und  durch  Mc  Intosh  beschrieben  worden  war, 
wurde  auch  seine  Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  be- 
kannt und  neuerdings  wiederholt  studirt  (Masterman,  1900;  Har- 
mer, 1905;  Andersson,  1907;  Schepotieff,  1908). 

A.  Morphologisches. 

Cephalodiscus  besitzt  als  ersten  Körperabschnitt  (Protosoma)  eine 
ziemlich  umfangreiche  Mundscheibe  (Fig.  496),  von  welcher  die  ganze 
Gruppe  auch  den  Namen  der  Discocephala  erhielt ;  darauf  folgt  der 
Kragen  (Mesosoma),  von  dessen  Rückenseite  vier  bis  sechs  Paar  gefiederte 


Fig'.  496.  Cephalodiscus  dodecalophus,  von  der  Ventralseite  gesehen. 
(Nach  Mc  Intosh,  1887.) 

hl  Knospe,  l  Lophophorarme,  von  ihnen  umgeben  die  Mundscheibe  (Protosoma),  da- 
hinter der  Kragen  (Mesosoma  ms)  und  Rumpf  (Metasoma  mt),  st  Stiel  mit  Knospe  {kn). 


Tentakel  ausgehen  und  als  dritter  Körperabschnitt  (Metasoma,  Haemer, 
Andersson)  der  plumpe,  sackförmige  Rumpf  mit  seiner  stielartigen  Ver- 
längerung an  der  Ventralseite  oder  hinten  am  Körper,  die  am  freien  Ende 
eine    Vertiefung,    den    Saugnapf   zeigt    (Fig.  496  u.  497  Ä).     Die    Mund- 
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Scheibe  ragt  ventral  über  die  Mundöffnung  vor,  von  der  aus  sich  der 
Vorderdarm  in  den  Kragen  erstreckt,  um  hier  als  dorsales,  nach  vorn 
gerichtetes  Divertikel  das  Notochord  abzugeben  (Fig.  497  Ä).  An  dem 
ziemlich  umfangreichen  Pharynx  ist  ein  Paar  Kiemenspalten  bemerkbar, 
die  sich  dicht  hinter  den  Kragenporen  (des  zweiten  Cöloms)  nach  aussen 
öffnen  (Fig.  497  B).  Ein  kurzer  Oesophagus  verbindet  den  Pharynx  mit 
dem  weiten  Magen,  von  dessen  ventral  gelegenem  Hinterende  das  lange 
Darmrohr  schon  bald  dorsalwärts  umbiegt,  um  an  der  Rückenseite  in. 
der  Nähe  des  Vorderendes  auszumünden  (Fig.  497  A). 


mcL 


Fig.  497.  A  Sagittalsehnitt,  B  Frontalsehnitt  von  Cephalodisciis  dode- 
calophus  zur  Erläuterung  des  inneren  Baues.     (Nach  S.  F.  Haemer,  1904.) 

a  After,  ar  Lophophorarm,  q — c^  Proto-,  Meso- und  Metacöl,  d  Darmkanal,  h-p  Kragen- 
porus,  ks  Kiemenspalte,  m  Mundöffnung,  ma  Magen,  n  Nervensystem,  nch  Notochord, 
o'p  Operculum,  ov  Ovarium,  i>h  Pharynx,  vp  Rüsselporus,  st  Bauchstiel. 


In  der  Mundscheibe  findet  sich  der  vordere,  unpaare  Cölomsack  (Proto- 
cöl)  der  durch  zwei  symmetrisch,  rückenständig  von  der  Notochordspitze  ge- 
legene Poren  nach  aussen  mündet  (Fig.  497  A  u.  B).  Dahinter,  an  der 
Dorsalseite  des  Kragens,  liegt  die  umfangreiche  Masse  des  Centrain erven- 
systems  in  der  Körperwand  (Fig.  497  Ä).  Der  Kragen  enthält  paarige 
Cölomsäcke  (Mesocölien),  die  durch  zwei  seitliche  Poren  unter  einer  nach 
hinten  gerichteten  Kragenfalte  ausmünden  (Fig.  497  5),  während  das  dritte 
sehr  umfangreiche  Paar  der  Cölomsäcke  (Metacölien)  nach  aussen  abge- 
schlossen ist ;  es  nimmt  einen  beträchtlichen  Theil  des  Rumpfes  ein  und  setzt 
sich  in  den  Stiel  fort,  in  dem  es  freilich  durch  Bindegewebe  und  Muscu- 
latur  stark  eingeengt  wird  (Fig.  497.4).  Ausserhalb  der  Cölomhöhlen  finden 
sich  Blutbahnen,  die  mit  dem  Herzen  in  Verbindung  stehen;  das  Herz, 
selbst  gehört  dem  Bereich  der  Mundscheibe  an  und  erscheint  als  Ein- 
faltung   des   in    der  Mediane    des   vorderen  Körperabschnittes   gelegenea 
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Pericardialsacks,  welcher  selbst  von  den  vorderen  Divertikeln  des  zweiten 
Cölomsackpaares  begrenzt  wird.  Vorn  im  Körper,  zwischen  Pharynx 
und  Enddarm,  liegen  auch  die  Gonaden  und  münden  durch  kurze  Aus- 
führungsgänge    dorsal     zwischen     Centralnervensystem     und    After    aus 

(Fig.  497^). 

B.  Entstehung  und  weitere  Ausbildung  der  Knospen. 

Nach  der  für  das  Verständniss  der  Knospungsvorgänge  wünschens- 
werthen  Orientirung  über  die  Organisation  von  C  ephalodiscus  ist 
zunächst  hervorzuheben,  dass  die  Knospen  am  Rande  der  saugnapf- 
ähnlichen  Endvertiefung  des  Stiels  gebildet  werden  (Fig.  496).  Sie 
scheinen   hier  paarweise  aufzutreten  und  entstehen  als  rundliche,  sich 


Fig.  498.  A  Längsschnitt  durch  eine  jüngere  {kn)  und  etwas  ältere  Knospe  von 
C.  dodecalophus,  letztere  mit  Proto-  Meso-  und  Metacöl,  B  noch  etwas  ältere  Knospe 
mit  den  Cölomsäcken  und  der  ventralen  Eetodermeinstülpung  (d),  die  zur  Darmbilduag 
führt.     (Nach  Schepotieff,   1908.) 

c  Cölom,  d  Darmanlage,  ect  Ectoderm,  h  Herzanlage,  msc  Mesocöl,  mtc  Metacöl, 
pc  Protocöl. 


bald  höher  erhebende  Höcker,  die  vom  Ectoderm  des  Stiels  gebildet 
werden  und  in  die  sich  bald  das  Stielcölom  fortsetzt,  so  dass  die 
Knospe  hohl  erscheint  (Fig.  498).  Eine  Anschwellung  des  freien 
Knospenendes  gibt  sich,  indem  sie  sich  vom  übrigen  Knospenkörper 
mehr  absetzt  als  Anlage  des  Mundschilds  (Protosom),  zu  erkennen,  und 

45* 


698 


Vierter  Abschnitt. 


indem  weiter  hinten  eine  ringförmige  Einschnürung  auftritt,  wird  die 
hinteere  Grenze  des  Kragns  angedeutet,  wodurch  also  die  Eintheilung 
des  Körpers  in  die  drei  Abschnitte  (Proto-,  Meso-  und  Metasoma)  ge- 
geben ist  (Fig.  499  u.  500).  Durch 
Wachsthum  und  Erweiterung  der  distalen 
Partien  heben  sich  diese  von  dem  schmalen 
Proximaltheil,  dem  Knospenstiel,  ab  (Fig. 
498—500). 

Fig".  499.  Ein  Knospenpaar  am  Rand  der 
distalen  Stiel  Vertiefung  von  C.  dodeealophus, 
die  kleine  Knospe  mit  der  Theilung  des  Körpers 
in  die  drei  Abschnitte,  die  grössere  mit  Mundscheibe 
und  den  Lophophorarmen  am  Mesosoma.  (Nach  SCHE- 
POTIEFF,    1907.) 

p  Protosoma  (Mündschild),  ms  Mesosoma 
(Kragen),  mt  Metasoma  (Rumpf). 

Während  der  fortschreitenden  Ver- 
breiterung des  Kopfschildes  tritt  in  der 
mittleren  Partie  des  Kragenrückens  das 
erste  Paar  der  vorderen  Lophophorarme 
auf  (Fig.  500^  u.  B),  denen  bald  ein 
zweites  Paar  ähnlicher  Ausstülpungen  der 
Körperwand  folgt,  sowie  ein  drittes  Paar, 
welches  sich  auswärts,  d.  h.  beiderseits  von  den  schon  vorhandenen 
median  liegenden  4  Armen  anlegt  (Fig.  499  u.  500  C  u.  D).  Darauf 
folgt  die  Anlage  der  hinteren  3  Armpaare,  und  zwar,  wie  es  scheint, 
in  umgekehrter  Reihenfolge  (Masterman,  Schepotieff).  Die  zuerst 
angelegten  Arme  beginnen  schon  bald  die  pinnulaartigen  Verzweigungen 


Fig".  500.  Knospungsstadien  von  C.  dodeealophus  zur  Erläuterung  der  ent- 
stehenden Dreitheilung  und  des  Auftretens  der  Lophophorarme,  A — C  Dorsal-,  D  Ventral- 
ansicht, Mundscheibe  abgeschnitten.     (Nach  Mastekman,   1900.) 

1 — 8  die  drei  vorderen  Armpaare,  'p  Protosoma,  ms  Mesosoma,  mt  Metasoma. 
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zu  bilden  (Fig.  500  C  u.  D).  Als  Ausstülpung  der  ventralen  Körper- 
wand entsteht  der  Stiel  der  Knospe. 

Entsprechend  der  äusseren  Gliederung  der  Knospe  tritt  auch  bald 
eine  Zertheilung  des  Innenraums  ein.  Als  Fortsetzung  des  Stiel- 
(Meta-)Cöloms  zeigen  junge  Knospen  zwei  durch  ein  medianes  Septum 
geschiedene  Hohlräume.  Davon  trennt  sich  durch  Auftreten  eines  quer- 
gerichteten Septums  und  Schwinden  des  vorderen  Theils  der  Längs- 
scheidewand das  Protocöl  und  später  durch  eine  weitere  Querwand 
das  Mesocöl  ab  (Fig.  498  u.  501).  Nun  stehen  also  nur  noch  die 
Metacölien  mit  dem  Cölom  des  Stiels,  d.  h.  mit  dem  des  Mutterthiers 
in  Verbindung;  dieser  Zusammenhang  bleibt  noch  längere  Zeit  er- 
halten, um  schliesslich  mit  der  weiteren  Ausbildung  der  Knospe  unter- 
brochen zu  werden. 

Die  Frage,  ob  erst  zwei  durch  das  Medianseptum  getrennte  Räume 
in  der  Knospe  vorhanden  sind  oder  ob  das  Septum  nicht  ganz  bis  vorn 
hin  reicht  und  hier  von  Anfang  an  ein  unpaarer  Raum,  das  spätere 
Protocöl,  besteht,  wie  in  Uebereinstimmung  mit  der  Embryonalentwicklung 
wahrscheinlicher  ist,  kann  hier  nicht  ent- 
schieden werden ;  die  Beobachtungen  über 
diesen  Punkt  lauten  verschieden  (Master- 
MAN,  Harmer,  Andeksson,  Schepotieff). 

Fig".  501.  Längsschnitt  der  Knospe  durch  die 
dorsale  Körperregien ,  etwas  schematisirt.  (Nach 
Schepotieff,  1908. 

d  Darmkanal,  ect  Ectoderm,  h  Herzanlage, 
ms  Mesosoma ,  msc  Mesocöl ,  mt  Metasoma ,  mtc 
Metacöl,  p  Protosoma,  pc  Protocöl. 

Sehr  in  die  Augen  fällt  die  Aehn- 
lichkeit  im  Bau  dieses  Körperstadiums 
(Fig.  501)  mit  den  ebenfalls  durch  ihr 
dreitheiliges  Cölom  ausgezeichneten  Ent- 
wicklungsstadien des  Balanoglossus. 
Bei  diesem  entsteht  das  Protocöl  durch 
Abschnürung    einer    unpaaren    Blase    vom 

Gipfel  des  Urdarms,  wie  aus  der  von  Bateson  und  neuerdings  von  Heider 
(1909)  für  die  Tornaria  gegebenen  Darstellung  zu  entnehmen  ist.  Das 
Gleiche  gilt  offenbar  auch  für  die  Entstehung  des  Protocöls  in  der  Larve 
von  Cephalodiscus  (Anbersson),  und  wie  bei  Balanoglossus  scheinen 
auch  die  paarigen  Meso-  und  Metacölien  bei  Cephalodiscus  nach 
Andersson's  Angaben  vom  Urdarm  sich  abzuschnüren.  In  der  Knospe 
entstehen  sie  durch  Abgliederung  von  einem  Divertikel  des  Metacöls, 
zeigen  also  einen  Ursprung,  welcher  von  dem  in  der  Embryonalentwick- 
lung hinsichtlich  des  zu  Grunde  liegenden  Materials  nicht  differirt,  wenn 
auch  freilich  die  Entwicklungsweise  selbst  eine  verschiedene  ist. 

Die  Entwicklungsvorgänge  in  der  Knospe  mit  denen  der  Embryonal- 
entwicklung zu  vergleichen,  ist  vorläufig  nicht  recht  durchführbar,  so- 
lange man  über  die  letztere  noch  verhältnissmässig  wenig  weiss.  Eine 
gewisse  Aufklärung  haben  allerdings  die  bei  der  ungemein  grossen 
Schwierigkeit  der  Materialbeschaffung  um  so  dankenswerteren  Mit- 
theilungen von  Harmer  (1905)  und  Andersson  (1907)  gegeben,  auf  die 
wir  uns  in  dem  Vorstehenden  hauptsächlich  zu  stützen  hatten. 
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Noch  ehe  die  Ausbildung  des  Cöloms  so  weit,  wie  oben  geschildert, 
vorgeschritten  ist,  tritt  an  der  Ventralseite  zwischen  Proto-  und  Metasom 
eine  Einsenkung  des  Ectoderms  auf,  die  bald  recht  umfangreich  wird 
und  zur  Bildung  des  Darmkanals  Veranlassung  gibt  (Fig.  498  B);  indem 
sie  gegen  die  Dorsalwand  vordringt,  trennt  sie  das  Protocöl  von  dem 
paarigen  Mesocöl  (Fig.  501).  Die  Einstülpungsöffnung  liefert  den  Mund, 
während  die  hintere  Partie  sehr  umfangreich,  sackförmig  und  dadurch 
zum  Magen  wird,  von  welchem  als  rohrförmige  Verlängerung  der 
übrige  Mitteldarm  ausgeht.  Inwieweit  dieser  als  hinteres  Divertikel 
des  Magens  entsteht  und  zur  Bildung  des  Enddarms  nach  vorn  umbiegt 
(Fig.  497),  oder  ob  der  letztere  von  einem  Proctodaeum  aus  gebildet 
wird,  das  sich  mit  dem  Mitteldarm  in  Verbindung  setzt,  lässt  sich  aus 
den  vorliegenden  Angaben  nicht  mit  Sicherheit  erkennen  (Masterman, 
Harmer,  Schepotieff,  Andersson). 

Die  Dorsalwand  der  Ectodermeinstülpung  liefert  als  eine  nach 
vorn  gerichtete  Ausstülpung  die  Notochorda  (Fig.  497),  deren  Axial- 
kanal durch  Verengerungen  und  Erweiterungen  zu  blasenartigen  Bil- 
dungen Veranlassung  gibt.  —  Als  Divertikel  des  Pharynx,  die  mit 
dem  äusseren  Ectoderm  verschmelzen,  entstehen  die  Kiemenspalten 
(Fig.  497  B,  Masterman,  Harmer). 

Die  Entwicklung  des  Darmkanals  erregt  wegen  der  rein  ectodermalen 
Entstehung  besonderes  Interesse.  Zwar  ist  von  Fowler  (1904)  für 
Rhabdopleura  angegeben  worden,  dass  der  Darmkanal  der  Knospe 
dort  von  einem  im  Mesenterium  des  mütterlichen  Stiels  enthaltenen  Ento- 
dermrohr  herrühre  und  demnach  ähnliche  Verhältnisse  wie  bei  der 
Stolonenknospung  der  Tunicaten  beständen,  doch  wird  diese  Angabe  nicht 
für  wahrscheinlich  gehalten  (Harmer,  1905)  und  die  Autoren  stimmen 
hinsichtlich  des  ectodermalen  Ursprungs  des  Darmkanals  in  der  Knospe 
von  Cephalodiscus  ziemlich  überein  (Masterman,  Harmer,  Sche- 
potieff, Andersson).  Nach  dem,  was  man  durch  die  neueren  Unter- 
suchungen von  Harmer  (1905)  und  Andersson  (1907)  über  die  Ent- 
wicklung dieser  Thiere  weiss,  entsteht  der  Darmkanal  des  Embryos  in 
Uebereinstimmung  mit  entsprechenden  Vorgängen  bei  verwandten  Thier- 
formen,  nach  Andersson  unter  Vermittlung  der  Invaginationsgastrula  wie 
bei  Balanoglossus.  Somit  kann  es  keinem  Zweifel  unterliegen,  dass 
es  sich  bei  der  Darmbildung  in  der  Knospe  um  eine  Abweichung  von 
der  Embryonalentwicklung  handelt  und  somit  ähnliche  Verhältnisse  wie 
bei  den  Bryozoen  und  den  Tunicaten  vorliegen  (vgl.  p.  692 — 693,  743  ff). 

In  Form  von  Ectodermeinstülpungen,  welche  mit  den  Pro-  und 
Mesocölien  in  Verbindung  treten,  bilden  sich  die  Rüssel-  und  Kragen- 
poren und  in  entsprechender  Weise  entstehen  die  Ausführungsgänge 
der  Gonaden,  welche  ihrerseits  als  Wucherungen  des  Cölomepithels 
in  den  Metacölien  ihren  Ursprung  nehmen  (Fig.  497  Ä  u.  B,  Master- 
man, Harmer,  Schepotieff). 

Vom  Protocöl  aus  entsteht  anscheinend  der  Pericardialsack,  und 
zwar  nach  Schepotieff's  Angabe  als  die  rechtsliegende  Abtheilung  des 
paarigen  Sackes,  während  Andersson  in  Uebereinstimmung  mit  seinen 
Beobachtungen  an  Embryonen  das  Pericardium  eher  von  den  linksseitigen 
Partien  des  Protocöls  herleiten  möchte.  Dass  es  von  diesem  aus  ent- 
steht, ergibt  sich  mit  einer  gewissen  Wahrscheinlichkeit  auch  aus  den 
Angaben  Harmer's.    Es  scheint  bald  eine  mediane  Lage  einzunehmen, 
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wodurch  die  Beurtheilung  seiner  Herkunft  erschwert  wird.  Durch 
Einfaltung  der  Wand  des  Pericardialschlauchs  entsteht  das  Herz, 
welches  mit  Spalträumen  in  den  Septen,  den  späteren  Blutgefässen 
in  Verbindung  tritt  (Fig.  498  u.  501). 

Während  die  Knospen  ihre,  hier  nur  kurz  skizzirte  Ausbildung 
erlangten,  erfolgte  durch  stärkeres  Wachsthum  ihrer  Dorsalpartie  eine 
allmähliche  Verlagerung  der  bisher  das  Hinterende  des  Körpers 
bildenden  Verbindungsstelle  des  Stiels  mit  der  Knospe  nach  deren 
Ventralseite.  Hierauf  geht  eine  fortschreitende  Verschmälerung  des 
Knospenstieles  und  schliesslich  dessen  Durchschnürung,  d.  h.  die  Ab- 
lösung der  Knospe  vom  Stiel  und  damit 
die  Trennung  von  der  Mutter  vor  sich. 
Unter  Umständen  bleiben  die  Knospen 
recht  lange  vereinigt  und  Gruppen  mehr 
oder  weniger  ausgebildeter  Knospen,  bezw. 
Reste  der  einzelnen  Thiere  oder  ihrer 
Knospenstiele  finden  sich  in  den  Cö- 
nöcien  vor,  wie  es  z.  B.  Harmer  von 
C.  gracilis  abbildet  (Fig.  502). 


Fi 


-B3. 


-B6. 


B.7. 


^.  502.  Gruppe  von  Knospen  des  C  e  p  h  a  1  o  - 
•discus  gracilis.  (Nach  F.  C.  Haemer,  1905.) 
Zwei  Knospensysteme  (^4  u.  B)  sind  vermengt, 
Ä^ — A^  vier  degenerirte  Stiele  und  A^  Knospe  des 
einen  Systems  {A),  B^ — ^g  degenerirte  Stiele,  B^ — B^ 
mehr  oder  weniger  ausgebildete  Knospen  des  anderen 
Systems  {B). 

Die  frei  gewordenen  Knospen  oder 
Blastozoide  leben  wie  die  auf  geschlecht- 
lichem Wege  entstandenen  Individuen  in 
einer  gemeinsamen  Wohnröhre  oder  sie 
verlassen  diese,  um  ein  neues  Cönö- 
cium  zu  bilden.  Bei  Orthoecus  z.  B. 
lebt  jedes  Individuum  in  einer  besonderen 
Wohnkaramer  (Andersson).  Diese  Cö- 
nöcien  werden  durch  Abscheidung  einer 
gallertigen,  erhärtenden  Substanz  von 
Seiten  des  besonders  am  Protosom  sehr 
drüsenreichen    Körperepithels    gebildet. 

An  der  Innenwand  des  Cönöciums  heften  sich  die  Thiere  mit  der 
Saugscheibe  des  Stieles  an,  während  ihnen  sonst  das  Protosom  als 
Bewegungsorgan  dient.  Andersson  sah  sie  damit  kriechend  aus  den 
Oefifnungen  der  Wohnröhren  herauskommen  und  sich  ebenso  an  der 
Aussenwand  fortbewegen.  Die  in  den  Arbeiten  von  Mc  Intosh, 
Harmer  und  Andersson  ausführlich  beschriebenen  Cönöcien  be- 
stehen aus  verzweigten  oder  unverzweigten,  kriechenden  oder  auf- 
recht stehenden  und  dann  häufig  in  grösserer  Zahl  dicht  an  einander 
liegenden  Röhren  mit  gemeinsamen  oder  getrennten  Räumen  für  die 
Thiere.  Da  diese  letzteren  nicht  in  directer  (geweblicher)  Verbindung 
mit  einander  stehen,  kann  man  von  einer  Coloniebildung  im  eigent- 
lichen Sinne  nicht  sprechen,  obwohl  es  im  Hinblick  auf  das  enge 
Zusammenleben  der  Individuen  häufig  geschieht. 
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2.  Khalbdoplenra. 
A.  Morphologisches,  Coloniebildung  und  Stolo. 

Bei  Rhabdopleura  bleiben   die  durch  Knospung  entstehenden  In- 

dass 


dividuen   mit  einander  verbunden, 
Stöckchen,    gebildet    werden,    die 
Cephalodiscus   aus   einer   von 
zweigten  Wohnröhre   und   den   in 
wie    unter    einander    verbundenen 

Diese  sind  noch  kleiner  als  diejenigen  von  Cephalodiscus  und 
messen  nur  Bruchtheile  eines  Millimeters  an  Länge  (die  $  0,12  mm, 
die  S  0,35  mm),  wie  auch  die  ganzen,  fadenförmig  erscheinenden  Colonien 
nur  etwa  1—2  cm  lang  werden  und  sich  selten  weiter  als  über  1  qcm  er- 
strecken, wenn  auch  gelegentlich  solche  von  5  bis  T^jj  cm  beobachtet  werden. 


so  dass  wirkliche  Colonien,   kleine 

in    ganz    ähnlicher   Weise   wie    bei 

den  Thieren   abgeschiedenen,   ver- 

ihr  lebenden,   aber  fester  mit   ihr, 

Individuen,    bestehen    (Fig.   503). 


Fig".  503.     Ein  Stück  der  Colonie  von  Ehabdopleura  Normanni  mit  zurück- 
gezogenen Individiien.     (Nach  Schepotieff,   1907.) 

q  Querscheidewand,  s  Stolo,  ste  sterile  Knospe,  w  Wohnröhre. 


Sowohl  in  der  äusseren  Körperform  wie  im  inneren  Bau  zeigt 
Rhabdopleura  eine  weitgehende  Uebereinstimmung  mit  Cephalo- 
discus (Fig.  504),  wie  dies  aus  einer  von  Schepotieff  (1908)  ge- 
gebenen Zusammenstellung  der  Hauptcharactere  und  Hervorhebung 
der  Unterschiede  zu  entnehmen  ist.  Zu  letzteren  gehört  besonders 
auch  das  Vorhandensein  von  nur  zwei  Lophophorarmen  am  Mesosoma 
des  ebenfalls  dreitheiligen  und  auch  bezüglich  seiner  Cölomverhältnisse 
mit  Cephalodiscus  übereinstimmenden  Körpers  der  Rhabdo- 
pleura (Fig.  497  und  504). 

Ein  weiterer  Unterschied,  welcher 
in  directem  Zusammenhang  steht  und 
Bedeutung  ist,  liegt  in  der  Ausbildung 


mit  dem  Knospungsvermögen 
deshalb  hier  von  besonderer 
eines  Stolo.     Dieser  Stolo  er- 


scheint als  Fortsetzung   des   contractilen  Stieles,   den  wir  bereits   bei 
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Cephalodisciis    als    unpaare   Ausstülpung    der   ventralen   Körper- 
wand kennen  lernten  und  der  dort  an  seinem  freien  Ende  die  Knospen 


trägt  (Fig.  496,  p.  695).  Bei 
(Fig.  504)  sehr  lang,  und  da  er 
Zurückziehen  der  Blastozoide 
Einzelthiere  sehr  beweglich  sind. 
Die  Stiele  der  Einzelindividuen 
gehen  in  die  Seitenzweige  des 
Hauptstolo  über,  erscheinen  also 
als  Verzweigungen  des  letzteren, 
welcher  im  Allgemeinen  dem 
kriechenden  Stamm  der  Colonie 
angehört,  während  sich  die  Seiten- 
zweige von  diesem  frei  erheben. 
Stamm  wie  Zweige  des  Stockes 
sind  von  der  schon  erwähnten 
Hülle  umgeben ,  welche  die 
Wohnröhre  bildet  (Fig.  503). 


Rhabdopleura  wird  dieser  Stiel 
ebenfalls  musculös  ist,  dient  er  zum 
in    die    Röhre,    innerhalb    deren    die 
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Fig'.  504.  Längsschnitt  durch  ein 
Individuum  von  Ehabdopleura  Nor- 
man n  i  zur  Erläuterung  des  Baues.  (Etwas 
schematisirt  nach  Schepotieff,   1907.) 

ar  Lophophorarm,  ed  Enddarm,  md 
Mitteldarm,  mc  Mesocöl ,  mg  Magen,  ms 
Mesosoma  (Kragen),  mt  Metasoma  (Rumpf), 
vitc  Metacöl,  mn  Mundöffnung,  nt  Noto- 
chord,  oe  Oesophagus,  j?  Protosoma  (Mund- 
seheibe), pc  Protocöl,  s  Stolo,  st  contractiler 
Stiel  des  Körpers ;  die  mittlere  Partie  des 
Stiels  ist  weggelassen. 

Ohne  Kenntniss  der  Em- 
bryonalentwicklung ist  es  schwer, 
über  die  erste  Entstehung  des 
Stolo  Genaueres  zu  sagen,  doch 
muss  es  für  wahrscheinlich  ge- 
halten werden,  dass  er  als  Aus- 
stülpung der  Rumpfwand  des  die 
Colonie  einleitenden  ersten  In- 
dividuums (Oozoids)  zu  Stande 
kommt,  ähnlich  wie  es  von  den 
Knospen  aus  geschieht.  Bei  diesen 
lässt  er  sich  zuerst  in  Form  einer 
konischen  Verdickung  an  der 
Knospenbasis  beobachten  (Fig. 
506  Ä) ;  in  sie  dringt  das  Rumpf- 
cölom  alsbald  ein,  und  wenn  sie 
weiter  auswächst,  stellt  der  Stolo 

ein  aus  dem  Ectoderm  und  der  peritonealen  Auskleidung  bestehendes 
Rohr  dar,  welches  durch  ein  medianes  Septum  in  zwei  Räume 
geschieden  wird,  entsprechend  der  rechten  und  linken  Hälfte  des 
Metacöls,  deren  directe  Fortsetzung  die  beiden  Räume  bilden  (Fig. 
504,  Fig.  506  A  u.  F).  Durch  diese  Zweitheilung  seines  Innen- 
raumes  erinnert   der  Stolo   von  Rhabdopleura   sehr   an   die   Stolonen 
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-der  Tunicaten  (vgl.  Fig.  538,  p.  738  u.  Fig.  563.  p.  766,  Fig.  575—577, 
p.  778),  doch  ist  dabei  wohl  weniger  an  genetische  Beziehungen,  als 
daran  zu  denken,  dass  beim  Vorhandensein  der  entsprechenden  Grund- 
lagen eine  derartige  Bildung  wiederholt  und  von  den  anderen  unab- 
hängig zu  Stande  kommen  konnte. 


B.  Entstehung  und  weitere  Entwicklung  der  Knospen. 

Aus  dem  so  gebauten  Stolo  gehen  die  Knospen  bezw.  Seiten- 
-zweige  hervor,  doch  sind  auch  noch  andere,  modificirte  Strecken  vor- 
handen. Das  Stoloectoderm  ist  befähigt,  die- 
selbe Substanz,  aus  der  das  Wohnrohr  besteht, 
um  sich  auszuscheiden,  so  dass  der  Stolo 
jetzt,  von  einer  besonderen  Hülle  umgeben, 
als  ein  dünner  Strang  in  dem  Hauptrohr 
liegt  (Fig.  503  u.  505).  Diese  eingeschlos- 
senen Partien  enthalten  bald  durch  Schwin- 
den der  medianen  Scheidewand  eine  gemein- 
same Höhle;  ihre  Hülle  färbt  sich,  wohl 
durch  den  Einfluss  des  darunter  liegenden 
pigmentirten  Epithels  schwarz,  und  auch 
im  Innern  wird  eine  consistentere  Substanz 
ausgeschieden  (der  sogenannte  Stab  von 
Schepotieff),  die  eine  Art  von  Axenfaden 
bildet.  Die  derartig  umgewandelten  Theile 
des  Stolo  liefern  keine  Knospen  mehr, 
sondern  dieser  „schwarze  Stolo"  ist  haupt- 
sächlich in  den  kriechenden  Partien  des 
Stockes  enthalten,  geht  aber  auch  noch  auf 
die  Seitenzweige  über,  indem  er  die  basalen 
Theile  der  Knospenstiele  bildet,  die  sich 
dann  in  die  distalen  oder  contractilen  Stiele 
selbst  fortsetzen  (Fig.  503—505).  Indem 
an  den  noch  bildungsfähigen  Partien  des 
Stolo  Knospen  auftraten ,  entstanden  die 
Seitenzweige,  bezw.  die  ihnen  zugehörigen 
Blastozoide,  welche  dann  ebenfalls  wieder 
Knospen  bilden  können  und  dadurch  zu 
einer  weiteren  Verzweigung  des  Stockes 
Anlass  geben. 


Fig".  505.  Theil  des  Stockes  von  Rhabdopleura 
Normanni  zur  Erläuterung  der  Knospung.  (Etwas 
schematisirt  nach  Ray  Lankester,  1884  u.  Schepo- 
tieff, 1907.) 

a  u.  b  ältere  und  jüngere  Knospe  am  Ende  der 
Wohnröhre,  c  u.  d  ein  Paar  weiter  nach  hinten  ge- 
legener junger  Knospen,  e  etwas  ältere  Knospe,  /  ältere 
Knospe,  welche  die  Wohnröhre  durchbi'ochen  und  einen 
kurzen  neuen  Ast  der  Röhre  aufgesetzt  hat,  g  ältere 
Knospe  im  Nebenzweig,  q  Scheidewand,  st  Stolo. 

An  den  weiter  wachsenden,  freien  Stoloenden  treten  immer  zwei 
Knospen   auf,   nämlich   eine  vordere,   bereits  weiter   entwickelte,   und 
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eine  hintere  Knospe,  die  immer  viel  jünger  ist  als  die  andere  (Fig.  505). 
Aehnlich  liegen  die  Verhältnisse  zuweilen  auch  an  den  Seitenzweigen, 
die  vom  schwarzen  Stolo  ausgehen,  doch  pflegen  die  Knospen  hier 
meistens  nicht  zu  zweien,  sondern  nur  einzeln  aufzutreten.  Mehr 
distalwärts  liegende  Knospenpaare  sind  gewöhnlich  weiter  entwickelt 
als  die  proximal  gelegenen  (Fig.  505).  In  der  Umgebung  der  zur 
Entwicklung  gelangenden  Knospen  oder  junger,  vom  Hauptstolo  oder 
den  Seitenzweigen  auswachsenden  Stolonen  wird  immer  wieder  neue 
Substanz  zur  Ergänzung  und  Weiterbildung  der  Wohnröhre  ab- 
geschieden. Wir  folgen  hier,  wie  auch  bei  der  späteren  Darstellung 
der  Knospungsvorgänge,  hauptsächlich  den  neueren,  eingehenden  An- 
gaben von  ScHEPOTiEFF  (1907),  obwohl  sich  auch  schon  Ray  Lan- 
KESTER  (1884)  mit  der  Knospung  von  Rhabdopleura  beschäftigte 
und  FowLER  sie  später  (1904)  wieder  untersuchte.  Bezüglich  der 
Einzelheiten  dürfen  wir  auf  die  genannten  Untersuchungen  verweisen, 
hesonders  auch  auf  Ray  Lankester's  zwar  schon  weiter  zurück 
liegende,  aber  die  Hauptzüge  des  Knospungsvorganges  bereits  fest- 
legende Schilderung. 

Fig-,  506.  Schematische 
Darstellung  der  frühen  Knos- 
pungsstadien  von  Rhabdo- 
pleura. (Nach  SCHEPOTIEFF, 
1907.) 

A  junger  Stolo  mit  Längs- 
septum  (e),  B  junger  Stolo  von 
der  Seite,  C  junges  Knospen- 
stadium am  Stolo  (s),  D  junge 
Knospe  mit  Längsseptum  (e), 
E  junge  Knospe  mit  Längs-  und 
Querscheidewand  (^J  auch  am 
■Stolo  (s),  F  Knospe  mit  den 
beiden  Quersepten  {q^  u.  q.^). 
Proto-,  Meso-  u.  Metacöl  {jic, 
msc  u.  mtc)  sowie  Stolo  (s). 


=/^ 


c 


Wie  es  vorher  von  dem  in  Bildung  begriffenen  Stolo  angegeben 
wurde,  entstehen  auch  die  Knospen,  die  zur  Entwicklung  neuer  Indi- 
viduen führen,  am  Stolo  als  Ausbuchtung  der  Körperwand,  und  zwar 
so,  dass  sich  das  mediane  Längsseptum  des  Stolo  in  die  Knospen- 
anlage erstreckt  und  sie  in  zwei  Innenräume,  die  Fortsetzung  der- 
jenigen des  Stolo,  theilt  (Fig.  506).  Diese  Verbindung  des  Rumpf- 
cöloms  der  Mutter  mit  dem  Knospencölom  bleibt  erhalten,  wenn  das 
letztere  durch  die  von  den  Seiten  her  in  Form  einer  Querscheide- 
wand sich  vorschiebenden  Peritonealzellen  in  je  zwei  und  bald  nach- 
her durch  Wiederholung  desselben  Vorganges  in  je  drei  Räume  ge- 
theilt  wird  (Fig.  506  E,  F,  Fig.  507).  Durch  die  Bildung  erst  des 
vorderen  und  dann  des  hinteren  Querseptums  entstehen  die  Proto-, 
Meso-  und  Metacölien,  die  characteristische  Dreitheilung  der  Knospe 
in  Proto-,  Meso-  und  Metasoma  (Kopfschild,  Kragen  und  Rumpf)  ist 
also  gegeben  (Fig.  507).  Sie  tritt  auch  äusserlich  bald  hervor,  indem 
sich  das  Protosoma  zum  Kopf-  oder  Mundschild  (Rüssel)  verbreitert 
und   sich   dadurch  von   dem   schmäleren   Mesosoma  (Kragen)  absetzt 
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(Fig.  506  u.  507).  Von  dem  dritten,  wieder  umfangreicheren  Körper- 
abschnitt (Metasom,  Rumpf)  hebt  sich  durch  starke  Verschmälerung 
der  Knospenstiel  ab  (Fig.  507—509). 


\-nttc 


mct 


Fig.  507.  ^  u.  ^  Längsschnitte  durch  Knospen  in  verschiedenen  Altersstadien  zur 
Erläuterung  der  Dreitheilung  des  Cöloms.     (Nach  Schepotieff,   1907.) 

A  mit  einem  Querseptum  {q^),  B  mit  beiden  Quersepten,  C  Querschnitt  durch  die 
Rumpfpartie  einer  etwas  älteren  Knospe. 

ect  Ectoderm,  l  Längsseptum,  md  vermuthliche  Mitteldarmanlage,  ms  Mesosoma,  msc 
Mesocöl,  mt  Metasoma,  mtc  Metacöl,  p  Protosoma,  pc  Protocöl,  q^  \.  Querscheidewand, 
rpc  rechtes  Protocöl,  s  Stolo  mit  seiner  Cölomhöhle. 


Am  Kragen  treten  als  Ausstülpungen  der  dorsalen  Körperwand 
bald  die  beiden  Arme  auf,  die  dann  in  die  Länge  wachsen  und  erst 
viel  später  ihre  Fiederung  erhalten  (Fig.  508).  Auf  die  äusseren  und 
inneren  Umgestaltungen,  welche  schliesslich  zur  Erlangung  der  end- 
gültigen Organisation  führen,  soll  hier  nicht  näher  eingegangen  werden, 
da  dies  bei  Cephalodiscus  geschah  und  die  Vorgänge  im  Ganzen 
übereinstimmend  verlaufen,  wie  schon  die  grosse  Aehnlichkeit  der 
hier  besprochenen  frühen  Stadien  der  Knospenentwicklung  erwarten 
lässt.  Gewisse  Verschiedenheiten  sind  in  der  Organisation  begründet, 
wie  das  Vorhandensein  nur  zweier  Lophophorarme  oder  eines  Paares 
offener  Kiemenrinnen  anstatt  der  Kiemenspalten  des  Cephalodiscus, 
doch  hat  das  Studium  der  Knospenentwicklung  über  diesen  letzten 
Punkt  bisher  keine  Aufklärung  gebracht. 

Theils  in  Uebereinstimmung ,  theils  in  Abweichung  von  den  für 
Cephalodiscus  gemachten  Angaben  über  die  Ausbildung  der  Knospen 
sei  erwähnt,  dass  nach  Schepotieff  (wie  bei  Cephalodiscus)  das 
rechtsseitige    Protocöl    zur    Ausbildung    des    Pericardiums    und    Herzens 
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Verwendung  findet,  welche  Angabe  von  Anderssox  für  unwahrscheinlich 
gehalten  wird.  —  Ferner  bestehen  Differenzen  in  der  Auffassung  des 
Darmkanals,  die  in  mancher  Hinsicht  von  Interesse  sind. 

Fig.  508.  Das  Ende  des  Stolo  mit  einer  älteren 
und  jüngeren  Knospe,  erstere  mit  langen  Armen,  letztere 
mit  deren  knöpfchenförmigen  Anlagen  am  Kragen.  (Nach 

SCHEPOTIEFF,    1907.) 

ar  Arm-  und  Armanlagen,  ms  Mesosoma  (Kragen, 
Hals),  mt  Metasoma  (Rumpf),  p  Protosoma  (Mundschild, 
Kopfschild),  5  Stolo,  sp  Stolospitze. 

Wie  schon  bei  Besprechung  der  Darm- 
entwicklung von  Cephalodiscus  erwähnt 
wurde,  soll  nach  der  von  Fowler  gegebenen 
Darstellung  ein  im  Medianseptum  des  Stolo 
enthaltenes,  vermuthlich  entodermales  Rohr 
den  Mitteldarm  der  Knospe  liefern,  so  dass 
nach  dieser  Annahme  alle  drei  Keimblätter 
zu  deren  Bildung  beitragen  würden.  Der 
Stolo  mit  Entodermrohr  und  zwei  seitlichen 
Räumen  würde  in  mancher  Beziehung  noch 
mehr  an  den  Tunicatenstolo  erinnern,  als  dies 
oben  schon  hervorgehoben  wurde,  doch  wird 
jene  Angabe  für  nicht  sehr  wahrscheinlich 
gehalten  (Harmer,  Andersson),  auch  lauten 
Schepotieff's  Mittheilungen  über  die  Ent- 
stehung    des    Mitteldarmes    von    R  h  a  b  d  o  - 

pleura  ganz  anders.  Danach  sollen  im  Rumpfcölom  einzelne  Zellen 
auftreten,  die  sich  zu  einer  dem  Septum  jederseits  anliegenden  Gruppe 
vereinigen,  eben  der  Anlage  des  Mitteldarmes  (Fig.  507  C),  welche  sich 


Fig".  509.  Schematische  Darstellung  der  älteren  Knospungsstadien  von  Ehabdo- 
pleura  an  Sagittalschnitten.     (Nach  Schepotieff,  1907.) 

/;  Herzbeutel  bezw.  Herzanlage,  md  Mitteldarm,  ms  Mesosoma  (Kragen),  tnsc  Meso- 
cöl,  mt  Metasoma  (Rumpf),  mtc  Metacöl,  nt  Notochord,  p  Protosoma  (Mundschild), 
pc  Protocöl,  2yr  Proctodaeum,  q  u.  q.^   1.  und  2.  Querscheidewand,  s  Stolo,  st  Stomodaeum. 
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bald  vergrössert  und  durch  das  hintere  Querseptum  in  die  Halsregion 
eindringt.  Obwohl  der  Ursprung  der  Zellengruppe  zweifelhaft  bleibt^ 
wird  die  Mitteldarmanlage  auch  hier  als  „entodermal"  bezeichnet.  Mit 
ihr  verbindet  sich  das  erst  später  als  Einstülpung  der  ventralen  Kragen- 
wand gebildete  Stomodaeum  (Fig.  509  5),  als  dessen  dorsales  Divertikel 
nach  FowLER  die  Notochorda  entstehen  soll,  während  sie  nach  Schepo- 
TiEFF  von  dem  „entodermalen"  Mitteldarm  aus  gebildet  wird  (Fig.  509  C). 
Inwieweit  das  vom  Magen  ausgehende  und  bald  nach  vorn  umbiegende 
Darmrohr  als  Auswuchs  des  Mitteldarms  (Magens)  nach  hinten  entsteht 
oder  in  seinem  Endtheil  von  einer  Entodermeinstülpung  (Proctodaeum^ 
Fig.  590  C)  geliefert  wird,  ist  aus  den  vorliegenden  Angaben  nicht  mit 
Sicherheit  zu  entnehmen. 

Solange  man  über  die  Knospen-  und  besonders  Embryonalentwick- 
lung der  Rhabdopleura,  sowie  der  Pterobranchier  überhaupt, 
nichts  Genaueres  als  bisher  weiss,  lohnt  es  nicht  recht,  auf  diese  strittigen 
Fragen  und  ihre  Bedeutung  näher  einzugehen,  weshalb  sie  hier  nur  ge- 
streift wurden. 

C.  Heteromorphe  Knospen,  Stockbildung. 

Man  hat  zwischen  solchen  Knospen  zu  unterscheiden,  welche  später 
Geschlechtsorgane  zur  Ausbildung  bringen  und  anderen,  bei  denen  dies 
nicht  der  Fall  ist  und  die  ausserdem  auf  einer  niederen  Ausbildungs- 
stufe stehen  bleiben.  Diese  sterilen  Knospen,  wie  sie  bezeichnet  wurden, 
zeigen  eine  sackförmige  Gestalt  und  bestehen  aus  dem  ectodermalen 
Epithel,  sowie  aus  einer  bindegewebsartigen  Zellenmasse,  die  dicht 
mit  Nährsubstanzen,  „Dotterkörnern",  erfüllt  sein  kann.  So  liegen  sie 
in  den  Wohnröhren,  zuweilen  auch  von  der  Hülle  fest  eingekapselt 
(Fig.  503),  unregelmässig  zwischen  den  Blastozoiden  des  Stockes  vertheilt 
oder  reihenweise  angeordnet.  Sie  wurden  schon  von  Allman  und 
Ray  Lankester  beschrieben  und  wohl  mit  Recht  als  Winter- 
knospen, Hibernacula  bezeichnet,  also  den  entsprechenden  Gebilden 
der  Bryozoen  verglichen.  Es  scheint,  dass  sie  vor  Beginn  der  un- 
günstigen Jahreszeit  in  grösserer  Zahl  auftreten.  Gewiss  lässt  sich 
auch  daran  denken,  dass  es  sich  um  die  Ausbildung  einer  Art  von 
Nährkammern,  etwa  wie  bei  den  entsprechend  modificirten  Individuen 
mancher  Bryozoen  und  Ascidien  (Distomiden,  Clavelliniden)  handeln 
könne,  so  dass  dann  der  Anfang  zu  einem  Polymorphismus  vorläge, 
doch  muss  diese  Frage  zunächst  unentschieden  bleiben  (vgl.  hierzu  p.  672, 

731  u.  739). 

Im  Vergleich  mit  den  Verhältnissen  der  Bryozoen  sei  erwähnt, 
dass  nach  Verlust  von  Theilen  des  Stockes  Regenerationsknospen 
auftreten  können,  die  zur  Ausbildung  normaler  Knospen  führen 
(Schepotieff). 

Es  ist  noch  einiges  über  die  Beziehungen  der  Blastozoide  zum 
Stock  und  über  die  Art  und  Weise  zu  bemerken,  wie  sie  sich  in  die 
Colonie  einfügen.  Besonders  erwähnenswerth  ist  das  für  diejenigen 
Knospen,  welche  hinter  älteren,  weiter  ausgebildeten  Blastozoiden  am 
Stolo  innerhalb  der  Wohnröhren  sitzen  (Fig.  505).  Wie  es  scheint, 
und  auch  schon  von  Ray  Lankester  beschrieben  wurde,  können 
sie  nur  auf  die  Weise  zu  einer  eigenen  Wohnkammer  gelangen,  dass 
sie  nach  Erreichen  eines  gewissen  Ausbildungszustandes  an  der 
betreffenden  Stelle   die  Wand   der  Wohnröhre  durchbrechen   und   auf 
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die  SO  entstehende  Oeflfnung  ein  neues  Wohnrohr  aufsetzen  (Fig.  505). 
Die  Bildung  der  Wohnröhre  geschieht  in  bestimmten  Zwischenräumen, 
woraus  sich  ihre  Ringelung  erklärt.  Durch  Abscheiden  einer  Querwand 
in  der  Wohnröhre  isoliren  sich  die  Blastozoide  von  einander  (Fig.  503 
u.  505)  und  leben  in  Folge  dessen  jedes  in  seiner  eigenen  Wohn- 
kammer, jedoch  durchsetzt  der  Stolo  die  Querscheidewände  und  ver- 
bindet dadurch  die  einzelnen  Individuen. 

Auf  die  Art  der  Verzweigung  des  Stockes  soll  hier  nicht  besonders 
eingegangen  werden,  sondern  es  sei  in  dieser  Beziehung  auf  die  Dar- 
stellungen von  Ray  Lankester  und  Schepotieff  verwiesen,  nur 
ist  aus  der  auf  einem  reichen  Material  beruhenden  Schilderung  des 
letztgenannten  Autors  noch  hervorzuheben,  dass  von  der  übrigen 
Wohnröhre  deren  „Anfangsstelle"  zu  unterscheiden  ist.  Sie  besteht 
aus  einem  spiralig  gewundenen  oder  ringförmigen,  bezw.  blasenartig 
aufgetriebenen  Theil  der  Colonie  („Embryonalring",  „Embryonalblase"), 
welcher  wie  die  übrige  Wohnröhre  in  sich  den  Stolo  enthält  und  mit 
Blastozoiden  besetzt  sein  kann.  Es  scheint,  dass  die  Entwicklung  der 
Colonie  von  dieser  „Anfangsstelle"  ausgegangen  ist,  doch  lässt  sich 
Sicheres  darüber  vorläufig  nicht  aussagen. 


Allgemeines. 

Die  Knospung  der  Pterobranchier  lässt  sich  hinsichtlich  der  Anlage, 
wie  auch  der  weiteren  Ausbildung  der  Knospe  ohne  weiteres  mit  den  ent- 
sprechenden Vorgängen  bei  anderen  knospenden  Thieren  vergleichen,  d.  h. 
man  kann  eine  gewisse  principielle  Uebereinstimmung  feststellen  ;  im  Uebrigen 
sind  diese  Vorgänge  aber  doch  besonderer  Natur  und  wie  bei  der  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  von  Vertretern  anderer  Abtheilungen  des 
Thierreichs  durch  die  ihnen  zukommende,  eigenartige  Organisation  bestimmt. 
Wenn  im  Vorstehenden  mehrfach  auf  die  Knospungsvorgänge  der  Bryozoen 
und  Tunicaten  hingewiesen  wurde,  so  bezog  sich  dies  auf  gewisse  An- 
klänge in  der  Organbildung,  sowie  im  Auftreten  der  Knospen  an  bestimmten, 
modificirten  Theilen  des  Körpers  (Stolonen)  oder  in  der  Ausgestaltung 
der  Colonien,  ohne  dass  damit  das  Vorhandensein  wirklicher  Beziehungen 
angenommen  werden  sollte.  Von  Interesse  muss  es  erscheinen,  dass  wie 
bei  den  genannten  Abtheilungen  des  Thierreichs  die  Entwicklungsvorgänge 
bei  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  ebenfalls  gewisse  Abweichungen 
von  denen  der  Embryonalentwicklung  zeigen.  So  wenig  im  Ganzen  bei 
den  Pterobranchiern  über  diese  Dinge  bekannt  ist,  geht  doch  immerhin 
daraus  hervor,  dass  jene  Entwicklungsvorgänge  entsprechend  den  für  die 
ungeschlechtliche  Fortpflanzung  bestehenden  Bedürfnissen  bestimmte 
Modificationen  erfahren  können. 

Im  Hinblick  auf  die  unsichere  Stellung  der  Pterobranchier  im  System 
und  die  Schwierigkeiten  in  der  Beurtheiiung  ihrer  Organisation,  lässt 
sich  kein  einigermassen  sicheres  Urtheil  über  die  Auffassung  und  die 
Entstehung  ihrer  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  abgeben.  Bemerkens- 
werth  ist  ebenfalls,  dass  die  ihnen  anscheinend  am  nächsten  stehenden 
Thiere,  die  Enteropneusten,  überhaupt  nicht  die  Fähigkeit  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  besitzen  und  dies  ebensowenig  bei  Phoronis  der 
Fall  ist.  So  wird  man  doch  immer  wieder  auf  die  Bryozoen  hingeführt, 
obwohl  die  Organisationsverhältnisse  vielleicht  eher  auf  die  Tunicaten 
hinweisen. 
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VII.  Tunicaten. 


Trotzdem  die  Tunicaten  recht  hochstehende  Thierformen  sind, 
spielt  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  bei  ihnen  eine  grosse  Rolle. 
Sie  kann  sich  sogar  auf  eine  Weise  vollziehen,  die  einen  sehr  ur- 
sprünglichen Eindruck  hervorbringt,  indem  sie  als  blosse  Quertheilung 
erscheint,  so  bei  den  Polycliniden  (Amaroecium)  oder  auch  unter 
dem  Bild  einer  Längstheilung  auftritt,  wie  es  bei  den  Didemniden 
und  Diplosomiden  der  Fall  sein  kann.  In  Wirklichkeit  wird  man 
diese  einfach  verlaufenden  und  daher  besonders  ursprünglich  er- 
scheinenden Vorgänge  kaum  als  solche  betrachten  dürfen,  sondern  die 
grössere  Wahrscheinlichkeit  spricht  dafür,  dass  es  sich  dabei  um 
modificirte  Knospungsvorgänge  handelt.  Jedenfalls  ist  die  Knospung 
die  bei  weitem  verbreiteste  Form  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
bei  den  Tunicaten,  die  mit  der  Annahme  der  festsitzenden  Lebens- 
weise erworben  sein  dürfte.  Im  Zusammenhang  damit  hat  sich,  wie 
bei  manchen  anderen  festsitzenden  Thieren  (Hydroiden,  Scypho-  und 
Anthozoen,  Bryozoen)  die  Fälligkeit  herausgebildet,  Ausläufer  zu  ent- 
wickeln, die  ebenfalls  zur  Hervorbringung  von  Knospen  befähigt  sind  und 
auf  welche  diese  schliesslich  beschränkt  wird.  Die  ungeschlechtliche  Fort- 
pflanzung unter  Vermittlung  von  Stolonen  ist  bei  den  Tunicaten  sehr 
verbreitet  und  findet  sich  auch  bei  den  frei  schwimmenden  Formen 
(Salpen  und  in  beschränkterem  Umfang  bei  den  Pyrosomen).  Ge- 
wöhnlich entspricht  das  Auftreten  der  neuen  Individuen  am  Stolo  dem  Bild 
der  Knospung,  wenn  aber  zunächst  die  am  freien  Ende  des  Stolo  ent- 
stehende Knospe  zur  Sonderung  gelangt  und  ihr  in  einer  Reihe  hinter 
einander  liegend  die  anderen  folgen  (Pyrosoma,  Salpa),  so  zeigt 
dieser  Vorgang  grosse  Aehnlichkeit  mit  einer  am  Stock  sich  vollziehenden 
Quertheilung.  In  noch  höherem  Masse  ist  dies  dann  der  Fall,  wenn  sich 
das  Hinterende  des  Thieres  zu  einem  langen,  voluminösen  Anhang  (dem 
sog.  Postabdomen)  verlängert,  welches  durch  Quertheilung  in  eine  Anzahl 
hinter  einander  liegender  Individuen  zerfällt  (Amaroecium).  Von 
diesen  ist  das  am  weitesten  nach  hinten  gelegene  das  älteste  und  ent- 
sprechend jüngere  gehen  ihm  voran,  so  dass  die  Aufeinanderfolge  eine 
ganz  ähnhche  ist,  wie  wir  sie  bei  den  Anneliden  kennen  lernten.  Die 
Knospung  geht  dann  also  in  einen  der  Theilung  sehr  ähnlichen  Vorgang 
über,  der  aber  entschieden  als  ein  abgeleiteter  anzusehen  sein  dürfte. 

Wie  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  der  früher  betrachteten 
Abtheilungen,  besonders  der  Cölenteraten  und  Bryozoen,  kann  auch 
diejenige  der  Tunicaten  zur  Stockbildung  und  in  Verbindung  damit 
zum  Polymorphismus  und  Generationswechsel  führen  (Syn  a seidien, 
Pyrosoma,  Doliolum,  Salpa).  Diese  Erscheinungen  sind  gewiss 
erst  später  zur  Ausbildung  gelangt  und  sollen  dementsprechend  (der 
Hauptsache  nach)  an  das  Ende  der  hier  zu  gebenden  Betrachtungen 
gestellt  werden.  Beginnen  möchten  wir  diese  mit  derjenigen  Art  der 
Knospung,  welche  sich  am  Körper  selbst  vollzieht.  Wenn  es  auch 
recht  fraglich  ist,  ob  gerade  die  betreffende  oder  eine  ähnliche  Form 
der  Knospung  den  Ausgangspunct  darstellt,  so  ist  doch  immerhin 
soviel  anzunehmen,  dass  die  Knospenbildung  zuerst  am  Körper  selbst 
stattfand  und  erst  später,  wahrscheinlich  in  Verbindung  mit  ihr,  die 
Bildung  von  Stolonen  erfolgte.  Diese  soll  also  hier  an  die  Behandlung 
jener  Entwicklungsvorgänge  angeschlossen  werden. 
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Dementsprechend  werden  wir  mit  der  sog.  pallealen  Knosp ung 
der  Ascidien  beginnen,  wie  sie  den  Botrylliden  zukommt  und  bei 
welcher  die  Knospen  (unter  Betheiligung  des  Haut-  und  Peribranchial- 
epithels)  an  der  Körperwand  entstehen.  Ihr  lassen  wir  die  pylorische 
Knospung  der  Didemniden  und  Diplosomiden  folgen,  die  dadurch 
gekennzeichnet  ist,  dass  die  Knospen  ausser  vom  Körperepithel  und 
Mesoderm  von  Theilen  des  Darmtractus  und  Epicards  geliefert  werden. 
Als  Uebergang  zur  Stolonenknospung  erscheint  die  epicardiale  Knospung 
der  Distomiden,  besonders  aber  die  sog.  postabdomiualeTheilung 
der  Polycliniden,  welche  beiden  Arten  der  Fortpflanzung  man  auch 
als  pseudostoloniale  Knospung  bezeichnet  hat.  Ihr  schliesst 
sich  dann  ungezwungen  die  echte  stoloniale  Knospung  der  Pero- 
phoriden  und  Clavelliniden  an,  bei  denen  die  Stolonen  eine  bedeutende 
Länge  erreichen  können. 

Die  genannten  Formen  der  Kuospung  beziehen  sich  nur  auf  die 
Ascidien,  denn  wie  sich  aus  der  nachfolgenden  Darstellung  ergeben 
wird,  ist  der  Verlauf  der  Knospungsvorgänge  bei  den  einzelnen  Abthei- 
lungen der  Tunicaten  ein  so  verschiedenartiger,  dass  sie  nothwendiger 
Weise  getrennt  behandelt  werden  müssen,  um  ein  wirkliches  Verständ- 
niss  davon  zu  gewinnen.  Unter  den  Begriff  der  stolonialen  Knospung 
fällt  nun  grösstentheils  auch  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  der 
übrigen  Tunicaten,  denn  einem  Stolo  prolifer  begegnen  wir  sowohl  bei 
den  Pyrosomen,  wie  bei  den  Salpen  und  Dolioliden,  wenn  auch  bei 
den  letzteren  ausserdem  Knospungsvorgänge  zu  beobachten  sind,  die 
einer  Theilung  sehr  nahe  kommen. 


1.  Ascidien. 

Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  pflegt  bei  den  Ascidien  wie 
bei  den  übrigen  Tunicaten  zur  Stockbildung  zu  führen  und  man  hat 
insofern  die  socialen  und  Synascidien  von  den  Monascidien  geschieden. 
Letzteren  fehlt,  wie  den  Appendicularien,  die  Fähigkeit  der  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung.  Auf  die  verschiedenen  Formen,  unter  denen  sich  die 
Knospung  bei  den  socialen  und  zusammengesetzten  Ascidien  vollzieht, 
wurde  vorher  schon  hingewiesen.  Uebrigens  kann  eine  Art  von  Stock- 
bildung noch  auf  andere  Art  und  Weise,  nämlich  durch  nachträgliche 
Verschmelzung  unabhängig  von  einander  entstandener  Individuen  er- 
folgen. Auf  diese  Erscheinung  wird  weiter  unten  (p.  741)  noch  kurz 
zurückzukommen  sein. 


A.  Palleale  Knospung. 

Botrylliden. 

Wie  die  anderen  Knospungsarteu  ist  auch  diese  den  BotrylHden 
eigenthüinliche  Form  wiederholt  studirt  worden.  Ohne  auf  die  einzelnen 
Angaben  genauer  einzugehen,  kann  sie  hier  nur  in  den  Hauptzügen 
geschildert  werden,  weshalb  die  Namen  der  betreffenden  Autoren  voran- 
gestellt werden  sollen.     Nachdem  sich  H.  Milne-Edwards,  M.  Sars, 

KÖLLIKER,     KrOHN,     MeTSCHNIKOFF  ,     GaNIN  ,     GlARD ,     JOURDAIN, 

Herdman  u.  A.  schon   früher  mit  der  Knospung  der  Botrylliden  be- 
schäftigt  hatten,   wurde  sie  dann  der  Gegenstand  gelegentlicher  oder 
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auch   sehr   eingehender  Untersuchungen   vor  Allem  durch  Pizon,   so- 
dann durch  Oka,  Hjort,  Ritter,  Garstang,  Bancroft. 


Knospenbildung. 

Entsprechend  der  Bezeichnung  „palleale"  (Giard),  „peri- 
branchiale"  oder  „atriale"  Knospung  (Garstang)  entstehen 
die  Knospenanlagen  als  seitliche  Ausstülpungen  der  Körperwand  im 
Bereich  des  Kiemensacks.  Bei  dem  aus  dem  Ei  hervorgehenden  In- 
dividuum (Oozoid),  wie  auch  bei  den  auf  dem  Wege  der  Knospung 
entstandenen  Individuen  (Blastozoiden)  pflegen  sie  zu  zweien 
in  symmetrischer  Lage  aufzutreten,  doch  brauchen  sich  nicht  beide 
Knospenanlagen  weiter  zu  entwickeln,  vielmehr  ist  dies  beim  Oozoid  nur 
mit  einer  von  beiden  der  Fall,  während  die  andere  gewöhnlich  zurück- 
gebildet wird.  Die  Knospenanlage  kommt  dadurch  zu  Stande,  dass 
die  epitheliale  Auskleidung  des  Peribranchialraums  an  der  betreffenden 
Stelle  eine  Verdickung,  sowie  in  Verbindung  damit  eine  leichte  Aus- 
buchtung  erfährt  (in  der  Fig.  510  A,  kn,  rechts  und  links,  ferner  da- 

B  Ä 


mes 


Fig.  510.      A  Querschnitt  durch  ein  Blastozoid   von  Botryllus,  J3  Knospenanlage. 

(Nach  Seeliger,  1905.) 

ect  Ectoderm  (Körperepithel),  es  Endostyl,  /  Follikel,  M  Kiemendarm,  hn  Knospen- 
anlage, wies  Mesenchym,  ov  Eizellen,  j)  Peribranchialraum,  iie  dessen  ICpithel. 

durch,  dass  sich  der  entsprechende  Vorgang  an  dem  darüber  liegenden 
Hautepithel  vollzieht  (Fig.  510  jB),  wodurch  dann  eine  buckeiförmige 
Ausstülpung  der  Körperwand  entsteht,  die  von  einer  Schicht  des  Cellu- 
loseraantels  überzogen  wird  (Fig.  512).  Zwischen  die  beiden  Epithel- 
blätter der  Knospe  wandern  aus  der  Leibeshöhle  des  Mutterthiers  Meso- 
dermzellen,  sowie  weiterhin  auch  Geschlechtszellen  ein,  wozu  die  Mög- 
hchkeit  ohne  weiteres  vorliegt  (vgl.  Fig.  510  J.  u.  J5,  und  Fig.  511). 
Die  nunmehr  dreischichtig  gewordene  Knospenanlage  erhebt  sich  jetzt 
mehr  und  mehr,  wobei  sich  ihr  freies  Ende  verbreitert,  während  das. 
fixirte  Ende  schmal  bleibt,  wodurch  die  Knospe  eine  birnförmige  Ge- 
stalt erlangt  (Fig.  511  und  512,  Oka,  Pizon,  Ritter  u.  A.) 

Bei  der  Entwicklung  der  dreischichtigen  Knospenanlage  zur  Gestalt 
der  Ascidie  wird  das  äussere  Blatt  zum  Körperepithel,  übernimmt  die 
Abscheidung  des  Cellulosemantels,  sowie  die  Bildung  der  Ingestions-  und 
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Egestionsöffnung  durch  Einstülpung;  auch  soll  das  Gehirnganglion  durch 
eine  von  ihm  ausgehende  Zellverdickung  gebildet  werden  (Oka,  Pizon 
Garstang),  welche  Angaben  allerdings  auf  Widerspruch  stossen  (Seeliger), 
da  sie  zu  der  Entwicklung  des  Ganglions  bei  der  Knospung  anderer 
Ascidien    im  Gegensatz  stehen    (vgl.  hierzu  p.  720  u.  746  ff.).     Aus  dem 


es      , ^^      r**^i^ 


Figr.  511.  Querschnitt  durch  eine  Knospe  von  Botryllus  mit  zwei  Tochterknospen. 
(Nach  Oka,   1892.) 

Ut  Blutraura,  ect  Ectoderm,  es  Endostyl,  kd  Kiemendarm,  kn^  u.  kn^  Knospenanlagen, 
oe  Oesophagus,  ov  Eier,  p  Peribranchialraum,  'pe  dessen  Epithel. 


ma  m^  fn 


Fig:.  512.  Etwas  schematisirter  Schnitt  durch  ein  Zoid  des  Systems  von  Botryl- 
lus.    (Combinirt  nach  Oka,  1892,  und  Seeliger,  1905.) 

cl  Cloake,  ä  Darm,  e  Egestionsöffnung,  es  Endostyl,  fg  Flimmergrube,  hcl  Haupt- 
cloake,  i  Ingestionsöffnuug,  kd  Kiemendarm,  kn  Knospen,  m  Mantel,  ma  Magen,  mg  Mantel- 
gefässe,  n  Nervensystem  (Ganglion). 

inneren  Blatt,  welches  zur  weiteren  Entwicklung  der  Knospe  sehr  wesent- 
lich beiträgt,  entsteht  zunächst  der  Peribranchialraum,  und  zwar  dadurch, 
dass  noch  vor  der  Ablösung  von  der  mütterlichen  Peribranchialwand  ein 
rechtes  und  ein  linkes  Divertikel  auftritt.  Indem  die  Abschnürung  dieser 
Ausbuchtungen  von  vorn  nach  hinten  fortschreitet,    bleibt  hier  ihre  Ver- 
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bindung  dauernd  gewahrt,    so    dass  trotz  der  Zweitheiligkeit  ein  einheit- 
licher Peribranchialraum  vorhanden  ist.     Auf  die  weitere  Differenzirung, 
welche    die    Anlage    des    Peribranchialraums    erfährt,    die  Sonderung    der 
Cloake,  sowie  auf  die  von  dem  Innenblatt  ausgehende  Bildung  des  Dorsal- 
rohrs,   dessen    Entwicklung    zu    Flimmergrube    und   Ganglion,    ferner    auf 
die  ebenfalls  divertikelartig    am  Grunde  der  Innenblase  entstehende  An- 
lage   des  Darmkanals,    und   endlich  auf  die  desgleichen  von  ihr  in  Form 
einer    kleinen  Ausstülpung  herrührende  Herzanlage  soll  hier  nicht  einge- 
gangen werden,  sondern  es  sei  in  dieser  Beziehung  auf  Späteres  verwiesen 
(p,  719  u.  743  ff.).     Dagegen  ist  die  auffallende  und  von  den  Autoren  ent- 
sprechend gewürdigte  Thatsache  besonders  hervorzuheben,  dass  die  Innen- 
blase (die  innere  Epithelschicht)  der  Knospe,  woraus  sich  die  genannten 
wichtigen  Organe  ungefähr  so  wie  sonst  bei  der  Knospang  der  Ascidien 
entwickeln,  dem  Epithel  des  Peribranchialraums  entstammt  (Fig.  510^,  B, 
511  u.  512)  und  somit  nach  den  aus  der  Ascidienentwicklung  bekannten 
Thatsachen  ectodermalen  Ursprungs  ist.    Bei  der  Knospen bildung  anderer 
Ascidien    rührt    die    Innenschicht    der   Knospe    hingegen    von    dem    ento- 
dermalen  Kiemendarm  her,  so  dass  die  Grundlage  für  die  Organentwick- 
lung in  beiden  Fällen  eine  sehr  verschiedene  wäre  und  der  Lehre  von  der 
Homologie  der  Keimblätter  durchaus  widerspräche.     Zwar  hat  man  sich 
damit   zu    helfen   gesucht,    dass    bei   den  Embryonen  der  Botrylliden  das 
Peribranchialepithel  nicht  vom  Ectoderm,  sondern  vom  Entoderm  geliefert 
würde  (Pizon),  aber  es  wurde  schon  von  Sbeliger  (1905)  hervorgehoben, 
wie  damit  insofern  wenig  gewonnen  sei,  als  dann  die  Entwicklung  dieses 
Organs    bei    den    Botrylliden    im    Gegensatz    zu    allen    anderen    Ascidien 
stände.    Es  ist  aber  recht  wenig  wahrscheinlich  und  würde  ebenso  gegen 
die  Keimblätterlehre    Verstössen,    wenn    ein    und   dasselbe  Organ  bei  der 
einen  Ascidie    entodermaler,    bei    einer   anderen  Art   jedoch  ectodermaler 
Herkunft    wäre.     Auf    die  hier  bestehenden  Schwierigkeiten  und  auf  die 
in    der  Embryonalentwicklung    und  Knospung    vorhandenen  Unterschiede 
der  Organbildung  wird  später  noch  einzugehen  sein  (vgl.  p.  742  ff.). 

StockTbildung. 

Die  im  Vorstehenden  geschilderte  Knospenbildung  nimmt  bei 
manchen  Botrylliden  bereits  während  der  Embryonalentwicklung  ihren 
Anfang,  um  an  der  freischwimmenden  Larve  und  nach  deren  Fest- 
setzung weiter  fortzuschreiten.  Es  sei  gleich  hier  erwähnt,  dass  sich 
die  Knospungsvorgänge  auch  weiterhin  an  den  auf  ungeschlechtlichem 
Wege  erzeugten  Individuen  (Blastozoiden)  auf  dieselbe  Weise  wie 
an  dem  aus  dem  Ei  hervorgegangenen  Individuum  (Oozoid)  voll- 
ziehen. In  morphologischer  Hinsicht  dagegen  bestehen  gewisse  Unter- 
schiede zwischen  dem  Oozoid  und  den  Blastozoiden,  indem  nur  die 
letzteren  die  volle  Ausgestaltung  zur  Botryllidenform  erfahren,  während 
ersteres  auf  einem  früheren  Entwicklungszustand  zurückbleibt,  wie  sich 
besonders  in  der  Ausbildung  des  Kiemenkorbs  zu  erkennen  gibt.  Auch 
erlangt  es  nie  die  Geschlechtsreife,  sondern  überlässt  dies  den  Blasto- 
zoiden, die  sich  sowohl  auf  geschlechtlichem  wie  ungeschlechtlichem 
Wege  fortpflanzen  (Krohn,  Della  Valle,  Pizon,  Garstang  u.  A.). 

Das  den  Botryllidenstock  begründende  Oozoid  scheint  im  Allge- 
meinen nur  eine  kurze  Lebensdauer  zu  besitzen.  Nach  einigen  Tagen 
freien  Larvenlebens  und  nach  dem  Festsetzen  entwickelt  es  sich  in 
verhältnissmässig  kurzer  Zeit  weiter  zur  Ascidienform  (bei  Botryllus 
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Sclilosseriin  etwa  4  Tagen),  um  dann  einer  Rückbildung  zu  verfallen, 
die  sich  durch  Degeneration  des  Kiemenkorbs,  Darmkanals  und  anderer 
Organe    zu    erkennen 
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giebt  und  (bei  der 
genannten  Botryllide 
nach  weiteren  3  Tagen) 
beim  Versagen  des 
Herzschlags  anlangt, 
der  also  erst  verhält- 
nissmässig  spät  auf- 
hört. Die  zerfallenden 
Organe  bilden  dann 
eine  rundliche  Masse  in 
der  entstehenden  jun- 
gen Colonie,  insoweit 
die  Reste  nicht  schon 
wieder  aufgebraucht 
und  bei  deren  weiteren 
Ausbau  als  Material 
verwendet  werden. 
Uebrigens  macht  das 
erste  Blastozoid  (Fig. 
514  u.  515  jBi)  einen 
ganz  entsprechenden 
Degenerationsprocess 
durch  und  dieser  wie- 
derholt sich  auch  spä- 
ter  in  regelmässigem 

Wechsel  mit  der  Neubildung  weiterer  Generationen  von  Blastozoiden. 

Obwohl    die   durch  Knospung  entstandenen   Individuen   sich  von 

einander  absetzen  und  ziemliche  Selbstständigkeit  erlangen,  zeigen  sich 
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» .  513.    Junge  Colonie  von  Botryllus  Schlosseri, 
das     Blastozoid    (B^     mit    Knospen    (i?J    und    an    diesen 
wieder  Knospen  {B^.     (Nach  PizON,   1893.) 
m  Mantel,  mg  Mantelgefässe  mit  Ampullen. 


Fig:.  514.     Concrescenz   zweier    mit  Knospen  versehener  Oozoide.    von  der  Ventral- 
seite.    (Nach  PizoN,  1900.) 

An    den    Oozoiden    {Oo)    die    Blastozoide   B^  u.  B^    uud    von    ihnen    ausgehend   die 
Mantelgefässe  (mg)  mit  ihren  ampullenartigen  Erweiterungen,  m  Celluiosemantel. 
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doch  andererseits,  abgesehen  von  dem  sie  umgebenden  gemeinsamen 
Cellulosemantel,  einen  bleibenden  Zusammenhang.  Die  junge  birn- 
förmige  Knospenanlage  hing  zunächst  noch  durch  einen  Stiel  mit  dem 
Mutterthier  zusammen,  wie  vorher  gezeigt  wurde  (Fig.  513 — 515); 
diese  Verbindung  kann  auch  dann  noch  erhalten  bleiben,  wenn  die 
Ausbildung  zur  Ascidienform  schon  weit  fortgeschritten  ist.  Aber 
selbst  wenn  sie  sich  löst,  besteht  eine  Communication  zwischen  den 
einzelnen  Zoiden  insofern  weiter,  als  unterdessen  Mantelgefässe  zur 
Ausbildung  gelangten,  die  unter  einander  verschmelzen  und  dadurch 
eine  Art  coloniales  Gefässsystem  schaffen,  welches  für  die  Ernährung 
der  Einzelthiere,  sowie  auch  für  die  weitere  Verwendung  des  durch 
den  Zerfall  der  Blastozoide  frei  werdenden  Nährmaterials  von  Be- 
deutung ist  (Fig.  514  u.  515). 

/  II 


Fig-.  515  J—JJ.  Junge  Colonien  von  Botryllus  Schlosser i.  (Nach  PizON,  1899.) 
■^1 — Bf.  die  Blastozoide  der  entsprechenden  Generationen  in  mehr  oder  weniger  fort- 
geschrittener Ausbildung   und  Rückbildung,    m  Mantel,    mg  Mantelgefässe  mit  Ampullen. 

Am  ersten  Blastozoid  {B^)  zeigen  die  beiden  schon  sehr  früh 
sichtbar  gewordenen  Knospen  zu  der  Zeit,  wenn  seine  Rückbildung 
erfolgt  ist,  bereits  die  Gestalt  und  Ausbildung  der  Ascidie 
(Fig.  515  J,  jBa).  Diese  beiden  Individuen  stellen  die  3.  Generation 
und  die  2.  Generation  von  Blastozoiden  dar.  Mit  ihrem  fort- 
schreitenden Wachsthum  geht  das  erste  Blastozoid  immer  mehr  zu- 
rück, und  derselbe  Vorgang  wiederholt  sich  an  den  Blastozoiden  der 
2.  Generation  (^3),  wenn  diese  vier  weitere  Knospen  bezw.  Individuen 
(^3)  hervorgebracht  haben  (Fig.  51521).  Diese  letzteren  erzeugen  8  In- 
dividuen (£4)  der  4.  bezw.  5.  Generation,  von  denen  16  der  5.  bezw. 
6.  Generation  {Br^)  hervorgebracht  werden;  dabei  ist  im  regelmässigen 
Wechsel  das  Heranwachsen  der  neuen  mit  einer  Rückbildung  der 
alten  Generation  verbunden ;  trotzdem  erfährt  die  Zahl  der  Individuen 
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eine  entsprechende  Vergrösserung,  doch  geschieht  Letzteres  nicht  in 
so  regelmässiger  Weise,  indem  zuweilen  nur  eine  der  beiden  Knospen 
zur  Ausbildung  gelangt,  wie  schon  früher  bemerkt  wurde.  Dadurch 
kommt  eine  ziemliche  Unregelmässigkeit  in  der  Individuenzahl  der 
einzelnen  Generation  zu  Stande,  wie  es  z.  B.  auch  in  der  Fig.  515 11  ab- 
gebildeten Colonie  der  Fall  ist.  Dies  erfolgt  aber  unter  Umständen 
auch  noch  in  anderer  Weise,  nämlich  nicht  durch  Zurückbleiben,  sondern 
im  Gegenteil  durch  eine  stärkere  Erhöhung  der  Individuenzahl,  indem 
die  einzelnen  Blastozoide,  zumal  späterer  Generationen,  in  älteren 
Stöcken  mehr  als  zwei  und  bis  zu  sechs  gewöhnlich  symmetrisch  ver- 
theilte  Knospen  hervorbringen  können. 

Recht  eigenthümlich  liegen  die  Verhältnisse  der  geschlechtlichen 
Fortpflanzung  in  den  Colonien  der  Botrylliden.  Es  wurde  bereits  vorher 
erwähnt,  dass  das  Oozoid  niemals  geschlechtsreif  wird,  jedoch  enthält 
es  bereits  Geschlechtszellen  in  verschiedenen  Ausbildungsstadien,  die  aber 
nicht  hier,  sondern  erst  in  den  Individuen  folgender  Generationen,  in 
welche  sie  verlagert  werden,  ihren  ßeifezustand  erlangen.  Dies  braucht 
übrigens  nicht  in  der  nächsten  Generation  zn  geschehen,  sondern  kann 
erst  später,  z.  B.  in  der  5. — 6.  bezw.  6. — 7.  Generation,  erfolgen,  so  dass 
die  vorhergehenden  Blastozoide  zwar  Geschlechtszellen  enthalten,  aber, 
wie  das  Oozoid,  nicht  geschlechtsreif  werden  (Pizon).  Es  folgen  also  un- 
geschlechtlich erzeugte  Generationen,  welche  Geschlechtsproducte  zur  Reife 
bringen  auf  solche,  bei  denen  dies  nicht  der  Fall  ist.  Von  einem  Gene- 
rationswechsel zu  sprechen,  hat  man  insofern  Bedenken  gehabt,  als  in 
den  Individuen  der  vorhergehenden  Generationen  ebenfalls  Geschlechts- 
zellen erzeugt  werden  und  diese  somit  nicht  als  rein  ungeschlechtlich 
erscheinen.  Ähnliches  gilt  übrigens  auch  für  andere  Tunicaten,  z.  B.  für 
die  Salpen,  bei  denen  man  nichtsdestoweniger  einen  Generationswechsel 
annimmt.  Eine  Abgabe  der  Keimzellen  von  Seiten  derjenigen  In- 
dividuen, welche  sie  hervorbrachten  an  andere  Individuen,  in  denen  sie 
zur  Reife  und  Entwickking  gelangen,  ist  auch  von  Coelenteraten  und 
Bryozoen  bekannt  und  wurde  bereits  früher  erwähnt  (vgl.  p.  549  u. 
663  ff). 

Die  durch  Knospung  auseinander  hervorgegangenen  Individuen 
de;'  Colonie  vereinigen  sich  zu  Systemen  mehr  oder  weniger  regel- 
mässig angeordneter  Zoide.  Schon  die  vier  Blastozoide  der  3.  bezw. 
4.  Generation  können  sich  derartig  lagern,  dass  sie  ihre  Cloaken- 
öffnungen  gegen  einander  richten,  wodurch  der  Anfang  zur  Bildung 
einer  gemeinsamen  Cloake  gemacht  ist,  die  dann  durch  eine  Ein- 
senkung  von  der  Oberfläche  des  gemeinsamen  Mantels  zu  Stande 
kommt.  Uebrigens  braucht  die  Vereinigung  zur  Hauptkloakenbildung 
erst  in  der  folgenden  (4.  bezw.  5.)  Generation  zu  erfolgen.  Die  seit- 
lich an  den  Blastozoiden  der  vorhergehenden  Generation  erzeugten 
Individuen  schieben  sich  zwischen  diese  ein  und  rücken  allmählich  an 
die  Hauptcloake  heran,  um  ebenfalls  mit  ihr  in  Verbindung  zu  treten. 
Allmählich  nehmen  sie  die  Stelle  der  zur  Rückbildung  gelangten  älteren 
Individuen  ein.  Indem  diese  mehr  gegen  die  Mitte  hin,  die  jüngeren 
aber  noch  zurück  liegen,  kommen  Systeme  mit  zwei  concentrischen 
Ringen  zu  Stande,  welcher  Vorgang  sich  auch  nach  Rückbildung 
der  älteren  Zooide  wiederholen  kann  (Krohn,  Jourdain,  Oka, 
Pizon  u.  A.). 
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Wird  die  Zahl  der  Individuen  eines  Systems  mit  der  fortschrei- 
tenden Vermehrung  zu  gross,  so  dass  sie  an  der  gemeinsamen  Cloake 
nicht  mehr  Platz  finden,  dann  können  einzelne  Individuen  dieses 
Systems  aus  dessen  Zusammenhang  wegrücken.  Ein  solches  In- 
dividuum wird  dann  zum  Ausgangspunkt  eines  zweiten  Systems  und 
weitere  Systeme  folgen,  indem  die  Vermehrungsweise  dieselbe  bleibt. 
Die  Zahl  der  Systeme  kann  durch  nachträgliche  Verschmelzung  einiger 
von  ihnen  eine  Veränderung  erfahren,  wie  sich  auch  später  eine 
gewisse  Regellosigkeit  in  der  Anordnung  der  Zoide  einstellen  kann. 
Auf  das  Weitere  soll  hier  nicht  eingegangen  werden,  sondern  es  sei 
in  dieser  Beziehung  auf  die  genannten  Autoren  und  besonders  auf 
die  eingehenden  Untersuchungen  von  Pizon  verwiesen. 

B.  Pylorische  Knospung. 

Didemniden  und  Diplosomiden. 

Die  pylorische  Knospung  von  Giard  ist  aus  den  ihrem  Zu- 
standekommen entsprechenden  Gründen  auch  als  „  ösophageale", 
sowie  als  „epicar do-ösophageale"  und  „epicar do-rectale 
Knospung"  bezeichnet  worden  (Pizon,  1905).  Wie  schon  aus 
diesen  letzteren  Benennungen  zu  entnehmen  ist,  haben  die  Knospen 
eine  verschiedene  Ursprungsstelle,  und  es  ist  für  diese  Art  der  Knospung 
ungemein  charakteristisch,  dass  ein  auf  ungeschlechtlichem  Wege  ent- 
stehendes Individuum  aus  zwei  Anlagen  hervorgeht,  die  räumlich 
ziemlich  getrennt  sind  und  sich  später  vereinigen.  Obwohl  dieser 
Vorgang  recht  eigenartiger  Natur  ist,  konnte  seine  Geltung  durch 
eine  Reihe  älterer  und  neuerer  Untersuchungen  als  sicher  erwiesen 
werden  (Mac  Donald,  Gegenbaur,  Ganin,  Giard,  Della  Valle, 
JouRDAiN,  Lahille,  Salensky,  Caullery,  Pizon). 

Aehnlich  wie  bei  der  pallealen  Knospung  der  Botrylliden  oder 
noch  früher  beginnt  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  an  der  ge- 
schwänzten Larve  oder  am  Embryo  der  Diplosomiden,  doch  ist  für 
das  Verständniss  dieses  verwickelten  und  recht  verschiedenartig  ge- 
deuteten Vorganges  die  Kenntniss  der  späteren,  an  den  Blastozoiden 
sich  abspielenden  Knospungsvorgänge  nothwendig,  so  dass  diese  zuerst 
behandelt  werden  müssen. 

Knospung  am  Blastozoid. 

Wie  erwähnt,  setzt  sich  die  Knospe  aus  zwei  getrennt  entstehen- 
den Anlagen  zusammen,  die  man  als  Abdominal-  und  Thor acal- 
knospe  bezeichnet.  Die  Bildung  der  Abdominalknospe  wird 
durch  eine  Ausstülpung  des  Oesophagus  eingeleitet  (Fig.  516  Ä), 
welche  eine  knospenförmige  Erhebung  des  Hautepithels  veranlasst, 
doch  besteht  die  Knospe  nicht  nur  aus  diesen  beiden  Blättern,  sondern 
zwischen  ihnen  liegen  Mesenchymzellen  der  Leibeshöhle,  so  dass  man 
eine  dreiblättrige  Knospenanlage  vor  sich  hat,  wie  sie  vorher  von  den 
Botrylliden  geschildert  wurde.  Zum  Unterschiede  von  diesen  setzt  sie 
sich  aber  hier  aus  Bestandtheilen  des  äusseren,  inneren  und  mittleren 
Blattes  zusammen.  Wie  bei  den  Botrylliden,  hat  man  es  hier  mit 
einer  direct  am  Körper  sich  vollziehenden  Knospung  zu  thun,  und  das- 
selbe gilt  auch  von  der  Bildung  der  Thoracalknospe. 
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Wie  das  Divertikel  des  Oesophagus  bei  der  Anlage  der  Abdo- 
miualknospe  eine  Rolle  spielt,  so  ist  dies  auch  bei  ihrer  weitereu  Aus- 
bildung der  Fall,  indem  es  sich  vom  Darmkanal  des  Mutterthieres 
mehr  abhebt  und  zu  einem  U-förmig  gekrümmten  Schlauch  wird 
(Fig.  516^ — C),  dessen  eines  frei  gewordene  Ende  sich  an  den  End- 
darm  des  Mutterthieres   anlegt  und  mit  ihm  verwächst  (Fig.  516  B). 


IC. 


^  i 


Fig.  516.  Entwicklung  der  Oesophagus-Ausstülpung  bei  der  Knospung  von  T  r  i  d  i  - 
demnum  in  drei  Stadien.     (Nach  Della  Yalle,   1882.) 

i  Intestinum,  k  Oesophagusknospe,  m  Magen,  oe  Oesophagus,  x  dessen  einschnürender 
Ectodermring. 

Also  ist  jetzt  eine  zweifache  Darmschlinge  vorhanden,  deren  kleinere 
die  wesentlichen  Theile  des  Knospendarms  zu  liefern  hat.  In  der 
Abdominalknospe  liegen  ferner  röhrenförmige  Fortsätze  des  Epicards 
welche  für  die  Bildung  des  Herzens  von  Bedeutung  sind,  während  ihr 
Mesoderm  zur  Entwicklung  von  Bindegewebe,  Musculatur  und  Ge- 
schlechtsorganen beiträgt  (Della  Valle,  Caullery). 


^--^? 
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Fig.  517.  Schnitte  durch  die  in  Bildung  begriffene  Thoracalknospe  von  Diplo- 
soma  gelatinosuni,  um  die  von  den  Epicardialröhren  ausgehenden  Bildungen  zu 
zeigen.     (Nach  Caülleey,   1895.) 

ect  Ectoderm,  ep  Epicardialröhren,  kd  Kiemeudarm,  mes  Mesoderm,  ph  Anlagen  der 
Peribranchialräume,  r  Rectum,  r'  Rectalknospe. 

Auch  bei  der  Bildung  der  Thoracalknospe  ist  das  Haut- 
epithel, das  Mesoderm  und  der  Darmkanal,  letzterer  aber  in  weniger 
hervortretender  Weise,  betheiligt,  während  das  Epicard  hier  eine  be- 
sonders wichtige  Rolle  spielt.  Das  Ectoderm  läßt  nur  das  äussere 
Blatt  der  Körperwand  entstehen,  vom  Mesoderm  kommen  Bindegewebe 
und  Musculatur  her,  das  Epicardium  aber,  dessen  Bedeutung  für  die 
Knospenentwicklung  der  Ascidien  überhaupt  eine  sehr  grosse  ist,  hat 
den   bei  Weitem  grösseren   Theil    der   Organe   zu  liefern.     Bezüglich 
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seiner  eigenen  Herkunft,  die  in  Form  zweier  schlauchförmigen  Aus- 
stülpungen (Epicardialröhren)  vom  Kiemendarm  erfolgt,  also  ento- 
dermaler  Natur  ist,  muss  auf  die  Embryonalentwicklung  verwiesen 
werden  (vgl.  auch  den  Spec.  Theil  dieses  Lehrbuchs,  p.  1294—1296). 

Jede  der  beiden  Epicardialröhren  schickt  eine  birnförmige,  lang- 
gestielte Ausstülpung  ab.  Diese  beiden  vereinigen  sich  zu  einem  un- 
paaren,  blasenförmigen  Theil,  dem  späteren  Kiemendarm  der  Knospe 
(Fig.  517  A),  von  der  wieder  zwei  hohle  Fortsätze,  die  neuen  Epi- 
cardialröhren, ausgehen,  welche  sich  später  von  ihm  abtrennen.  Als 
zwei  gesonderte  Ausstülpungen  der  Kiemendarmblase  entstehen  die 
Anlagen  der  beiden  Peribranchialsäcke  (Fig.  517  Ä  u.  B),  die  um  den 
Kiemendarm  herum  wachsen  und  sich  auf  der  Dorsalseite  zur  Bildung 
der  Cloake  vereinigen. 

Wie  die  Peribranchialsäcke  durch  ihre  Entwicklung  vom  Ento- 
derm  zu  der  ectodermalen  Entstehung  bei  der  Embryonalentwicklung 
im  Gegensatz  stehen,  so  gilt  das  Gleiche  für  das  Nervensystem,  denn 
auch   das  Nervenrohr   mit   der  Flimmergrube   soll   als  Divertikel  des 


A 
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Fig.  518.     Knospung  bei  Trididemnum.     (Nach  Della  Valle,   1882.) 

A    Darmschlinge    des    Mutterthiers,    die   abdominale   (k)    und    thoracale    Knospe  (k') 

zeigend ;  B  späteres  Stadium,  hauptsächlich  den  Kiemendarm  und  Darmkanal  von  Mutter 

und  Knospe  zeigend. 

a  Oesophagusanlage    der  Abdomialknospe    {k),    a'  diejenige  der  Thoracalknospe  (ä  ), 

b  Darmkanal   der   ersteren  {k),   b'  derjenige   der   letzteren  (^•'),    '■  Darmkanal   der  Mutter, 

m  Magen,  oe  Oesophagus,  x  dessen  ectodermaler  Einschnürring. 

(linken)  Epicardialrohrs  gebildet  werden.  Vom  rechten  Epicardial- 
rohr  hingegen,  wo  es  in  den  Kiemendarm  übergeht,  entwickelt  sich 
als  ein  Divertikel,  das  lang  schlauchförmig  auswächst,  der  Vorder- 
abschnitt des  Knospenösophagus  (Fig.  518  ^  a%  Zur  Thoracalknospe 
gehört  ferner  eine  ebenfalls  schlauchförmige  Ausstülpung  am  Rectum 
des  Mutterthieres  (Fig.  518  £  h'). 

Auch  nach  diesen  ziemlich  weit  gehenden  Entwicklungs Vorgängen 
sind  die  beiden  Knospenanlagen  noch  getrennt,  was  sich  besonders 
am  Verhalten  der  einzelneu  Darmabschnitte  zu  erkennen  giebt.  Mit 
dem  Fortschreiten  der  Wachsthumsprocesse  tritt  dann  allmählich  ein 
Zusammenrücken  und  Verwachsen  der  einzelnen  Theile  beider  An- 
lagen sowie  dieser  selbst  ein.  So  verwächst  das  freie  Ende  der 
Oesophagus-Ausstülpung  der  Thoracalknospe  an  der  Stelle,  wo  sich 
die  Knospendarmanlage   vom  mütterlichen  Oesophagus  abzweigt,   mit 
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diesem  (Fig.  518  i?,  «'),  worauf  die  Vereinigung  mit  ersterem  und  die 
Loslösuug  vom  Oesophagus  der  Mutter  erfolgt.  Ebenso  tritt  eine 
Abschnürung  des  Rectaldivertikels  an  der  Basis  und  seine  Verschmel- 
zung mit  dem  Hinterende  des  Kuospendarmes  ein,  womit  dieses  auf 
so  complicirte  Weise  zu  Stande  gekommene  Organ  dann  vollständig 
ist.  Damit  soll  nicht  gesagt  sein,  dass  die  betreffenden  Abschnitte  der 
Vorder-  und  Euddärme  nicht  noch  länger  in  Verbindung  stehen  können 
(Fig.  519).  Die  Organe  finden  sich  so  zu  einer  gemeinsamen  An- 
lage zusammen,  die  schliesslich  auch  äusserlich  ein  Ganzes  darstellt 
(Della  Valle,  Caullery). 

Mit  der  geschilderten  Art  der  Knospung  hängt  es  zusammen, 
dass  nach  erfolgter  Ausbildung  der  Knospe  zwei  ungefähr  gleich 
grosse,  mit  einander  verbundene  Individuen  vorhanden  sind,  die  wie 
ein  Doppelthier  erscheinen  (Fig.  519  u.  b20  Ä).  Auch  wenn  dann 
das  Tochterthier  sich  ebenfalls  durch  Knospung  vermehrt,  kann  die 
paarweise  Anordnung  der  Individuen  noch  erhalten  bleiben.  Häufig 
verfällt  das  Mutterthier  einer  Rückbildung,  so  dass  in  dieser  Be- 
ziehung einigermassen  ähnliche  Verhältnisse  wie  bei  den  Botrylliden 
vorliegen. 


Fig.  519. 


Fig.  520. 


Fig.  519.  Knospung  von  Trididemnum  im  Ausbildungsstadium,  in  welchem 
die  herangewachsene  Knospe  mit  der  Mutter  noch  in  Verbindung  steht.  (Nach  Della 
Valle,  1882.) 

e  Egestionsöffnung,  en  Endostyl,  i  Ingestionsöffnung,  7«  Magen,  n  Ganglion, 
oe  Oesophagus,  r  Rectum. 

Fig.  520.  Unvollständige  Doppelthiere  von  Trididemnum.  (Nach  Della  Valle, 
1882.) 

A  Zwei  Kiemenkörbe  mit  einer  Darmschlinge,  B  zwei  Darmschlingen  an  einem 
Kiemenkorb. 

Bezeichnungen  wie  in  Fig.  519. 


Theilweise  unvollständige  Paarlinge  kommen  dadurch  zu  Stande, 
dass  die  beiden  Knospen  eine  ungleichartige  Ausbildung  erfahren  oder 
nur  eine  von  beiden  zur  Entwicklung  gelangt.  Wenn  sich  nur  die 
Thoraxknospe  entwickelt,  kann  ein  Thier  mit  zwei  Kiemenkörben  und 
einem    gemeinsamen    Darmkanal    entstehen    (Fig.    520  A) ,    während    die 
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alleinige  Entwicklung  der  Abdominalknospe  zur  Bildung  eines  Kieraen- 
korbes  mit  zweifachem  Darmkanal  führt  (Fig.  520  B).  In  Folge  der 
später  eintretenden  Rückbildung  des  mütterlichen  Darmkanals  besteht 
das  betreffende  Individuum  schliesslich  aus  der  vorderen  mütterlichen 
und  einer  neugebildeten  hinteren  Hälfte.  Andererseits  kann  auch  der 
hintere  Körpertheil  erhalten  bleiben  und  es  kann  eine  Neubildung  des 
Kiemendarmes  mit  den  zugehörigen  Organen  erfolgen  (Gtiard,  Della 
Valle,  Oka,  Caullery,  Pizon). 

Indem  zu  den  Rückbildungen  einzelner  Partien  der  beiden  Individuen 
neue  Knospungserscheinungen  hinzutreten  und  neben  bleibenden  und  zu- 
rückgehenden Körpertheilen  neue  zur  Ausbildung  gelangen,  compliciren 
sich  diese  Vorgänge  immer  mehr.  Uebrigens  greifen  hier  Knospungs- 
und Regenerationsvorgänge  in  einander,  denn  die  Ascidien  sind  bekannt- 
lich in  weitgehendem  Masse  befähigt,  verloren  gegangene  Körpertheile 
wieder  herzustellen.  Davon  wird  im  Capitel  über  Regeneration  noch 
ausführlicher  zu  sprechen  sein. 

Knospung  am  Oozoid. 

Bei  Didemniden  und  Diplosomiden  beginnt  die  Knospung,  wie 
schon  oben  erwähnt  wurde,  sehr  früh  an  frei  schwimmenden  Larven 
und  Embryonen.  Das  ist  gewiss  ein  abgeleitetes  Verhalten,  denn  der 
ursprüngliche  Zustand  wird  der  gewesen  sein,  dass  die  ausgebildeten 
Thiere  in  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  eintraten.  Wenn  sich 
die  Knospungsvorgänge  in  diesen  Jugendstadieu  anders  als  an  den 
Blastozoiden  abspielen,  so  ist  dies  jedenfalls  aus  dieser  Rückverlegung 
zu  erklären.  Mit  den  Knospungsprocessen  der  Blastozoide  sind  sie 
nicht  ganz  leicht  in  Uebereinstimmung  zu  bringen,  was  zu  recht  ver- 
schiedenartigen Auffassungen  dieser  Entwicklungsvorgänge  von  Seiten 
der  einzelnen  Autoren  geführt  hat.  Von  ihnen  sind  besonders  Gegen- 
BAUR,  Ganin,  Lahille,  Salensky,  Caullery,  Pizon  und  Perrier 
zu  nennen.  Auf  die  zwischen  ihnen  bestehenden ,  oft  recht  weit 
gehenden  Differenzen  kann  jedoch  an  dieser  Stelle  ebenso  wenig  wie 
auf  eine  genaue  Schilderung  der  zur  Ausbildung  des  ersten  Blastozoids 
führenden  Entwicklungsvorgänge  eingegangen  werden. 

Vor  Allem  würde  es  sich  darum  handeln,  die  getrennten  Knospen- 
anlagen, wie  an  den  Blastozoiden,  so  auch  am  Oozoid  nachzuweisen, 
weil  damit  die  Uebereinstimmung  beider  Processe  ohne  Weiteres  ge- 
geben wäre,  jedoch  besteht  hierin  gerade  die  Schwierigkeit,  Wie  gesagt, 
ist  sie  in  der  Zurückschiebuug  der  betreffenden  Entwicklungsvorgänge 
begründet,  die  bei  Didemnum  anscheinend  in  späteren,  bei 
Diplosoma  aber  bereits  in  recht  frühen  Embryonalstadien  erfolgen 
(Fig.  521  A  u.  B),  so  dass  beim  Ausschlüpfen  die  Tochter  schon 
ziemlich  die  Grösse  des  Mutterthieres  erreicht  hat,  wie  auch  die 
erstere  noch  im  Larvenstadium  zur  Erzeugung  eines  zweiten  Blasto- 
zoids schreiten  kann.  Wenn  die  Entwicklung  der  beiden  Individuen 
(wenigstens  bis  zu  einem  gewissen  Grade)  neben  einander  hergeht, 
wie  es  zumal  im  letzteren  Falle  geschehen  muss,  dann  ist  es  be- 
greiflich, dass  sich  die  Auffassung  von  einer  ungefähr  gleichzeitigen 
Entwicklung  beider  Individuen  aus  dem  Ei  geltend  machte.  Diese 
wurden  in  Folge  dessen  nicht  als  zwei  auf  einander  folgenden  Gene- 
rationen angehörig,  sondern  als  Zwillingsbildung  betrachtet  (Gegen- 
baur,    Ganin,   Salensky).     Man  dachte  dabei  an  eine  Art  Theilung 
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des  embryonalen  Materials,  die  nach  Salensky's  eingehendem  Studium 
der  Embryonalentwicklung  von  D  i  p  1  o  s  o  m  a  zur  Ausbildung  eines 
dorsalen  und  ventralen  Individuums  führt.  Bezüglich  des  Näheren 
muss  auf  Salensky's  Untersuchungen,  sowie  auf  diejenigen  von 
Caullery  und  Pizon  verwiesen  werden. 
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Fig.  521.  Embryoneu  von  D  i  d  e  m  n  u  m  u  i  v  e  u  m  {Ä)  und  D  i  p  1  o  s  o  m  a 
Listeri  {B).     (Nach  Salensky,  1895.) 

A  mit  Knospenanlage  {Jen),  B  mit  dem  schon  weit  ausgebildeten  ersten  Blastozoid 
(Ventralthier)  kurz  vor  dem  Ausschlüpfen. 

bl  Blastozoid,  en  Endostyl,  e  Egestions-,  i  Ingestionsöffnung  des  Oozoids,  i'  In- 
gestionsöffnung des  Blastozoids,  Iq)  Haftpapillen,  kn  Knospenanlage,  ma  Magen,  «  Ganglion, 
oo  Oozoid,  s  Schwanz,  sk  Sinneskörper  (Statocyste  und  Augenblase). 

Das  „Doppelthier"  besitzt  übrigens  nur  einen  Schwanzanhang, 
der  von  dem  dorsalen  Individuum  ausgeht,  wie  dieses  auch  mit  den 
für  die  geschwänzten  Ascidienlarveu  characteristischen  Sinnesorganen 
(Augenblase  und  Statocyste)  ausgerüstet  ist  (Fig.  521  B).  Dieses  In- 
dividuum erscheint  somit  als  das  ursprüngliche,  das  sich  wie  bei 
anderen  Ascidien  zur  Larve  ausbildet,  und  von  dem  die  Bildung  des 
zweiten  Individuums  ausgeht.  Dafür  spricht  übrigens  auch  die  Ent- 
wicklung einzelner  Organsysteme,  wie  des  Darmkanals  und  Nerven- 
systems,   indem    sie    an    dem    noch    einheitlichen    Embryo    angelegt 
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werden,  während  diejenigen  des  zweiten  Individuums  sich  erst  von 
ihnen  ableiten.  Dies  stimmt  auch  mit  den  Ergebnissen  der  Unter- 
suchungen von  Caullery  und  Pizon  überein,  wonach  sich  die  Bil- 
dung des  zweiten  Individuums  mit  denjenigen  Vorgängen  in  Einklang 
bringen  lässt,  wie  sie  sich  bei  der  pylorischen  Knospung  der  Blasto- 
zoide  abspielen,  so  dass  dieses  Individuum  also  wirklich  als  erstes 
am  Oozoid  gebildetes  Blastozoid  anzusehen  ist. 

Das  frühe  Auftreten  der  ersten  Knospe  erinnert  an  die  ähnliclie 
Erscheinung  bei  manchen  Bryozoen,  bei  denen  ebenfalls  im  Embryonal- 
oder Larvenstadium  zwei  Individuen  vorhanden  sein  können  (Fig.  463 
u.  465,  p.  650  u.  653).  Abgesehen  von  der  ganz  verschiedenen  Organi- 
sation, sind  dort  die  betreffenden  Entwicklungs Vorgänge  in  ihrer  Be- 
ziehung zum  Larvenkörper  vind  ihrer  Aufeinanderfolge  anderer  Art  und 
führten  zu  der  Vermuthung,  dass  nicht  nur  das  zweite,  sondern  sogar 
das  Primärindividuum  durch  Knospung  entstanden  und  also  gegenüber 
der  Larve  eine  zweite  Generation  darstellen  könne.  Da  letzteres  jedoch 
nicht  wahrscheinlich  ist,  so  handelt  es  sich  dort  wie  bei  den  Ascidien 
um  ein  mit  einander  vereinigtes  Mutter-  und  Tochterindividuum,  welches 
letztere  sehr  früh  zur  Ausbildung  gelangt  ist  und  diese  Tendenz  durch 
Entwicklung  der  Knospe  einer  3.  Generation  noch  weiter  verstärken  kann. 

Stockbildung. 

Das  freie  Leben  der  Larven  dauert  nicht  lange,  und  zumal,  wenn 
sie,  wie  bei  Diplosoma,  mit  einer  zweiten  Generation  beschwert 
sind,  setzen  sie  sich  schon  sehr  bald  nach  dem  Ausschlüpfen  fest.   Die 


Fig.  522.  Jüngstes  Stöckchen  von  Diplosoma  gelatinosum  (D.  Listeri), 
3  Tage  nach  Festsetzung  der  Larve,  aus  dem  Oozoid  (0^)  und  dem  1.  Blastozoid  (B^) 
bestehend.     (Nach  PizON,   1905.) 

a  Ampullenartige  Erweiterungen  der  Mantelgefässe,  d  Divertikel  des  Oesophagus, 
da  Magen-  und  Darmkanal,  ep  Epicard,  es  Endostyl,  h  Herz,  m  Mantel,  ma  Magen, 
sbl  Sinnesblase.  « 
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junge  Colonie  besteht  aus  dem  Oozoid  und  1.  Blastozoid  (Fig.  522, 
0^  u.  B^),  die  sich  alsbald  beide  durch  Knospenbildung  weiter  ver- 
mehren.    Diese  vollzieht   sich  durchaus  nach  dem  Typus   der  vorher 


Fig.  523.     Diplosoma    gelatinosum,    junge  Colonie,    14  Tage  nach    der  Fest- 
setzung.    (Nach  PizON,  1905.) 

Bezeichnungen  wie  in  Fig.  522  u.  524. 


geschilderten  pylorischen  Knospung.  Da  sie  mit  den  ebenfalls  schon 
angegebenen  Unregelmässigkeiten,  d.  h.  der  ganzen  oder  theilweisen 
Rückbildung  von  Individuen  bei  Ersatz  der  verlorenen  Partien  durch 
neu    auftretende   Thoracal-    oder   Abdominalknospen    verbunden    ist,. 


Fig.  524.  Diplosoma  gelatinosum,  Colonie  im  Alter  von  18  Tagen.  (Nach 
PIZON,   1905.) 

0- — 0^  die  vom  Oozoid,  B^ — B^  die  vom  1.  Blastozoid  herstammenden,  auf  einander 
folgenden  Thoracalknospen  bezw.  Individuen. 
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SO  zeigen  die  Stöcke  hinsichtlich  des  Zustandekommens  ihrer  selbst 
wie  der  einzelnen  Individuen  ungemein  complicirte  Verhältnisse 
(Salensky,  Caullery,  Pizon).  Nur  um  von  diesen  Vorgängen 
einen  Begriff  zu  geben,  seien  einige  Stadien  der  jungen  Colonie  unter 
Zugrundelegung  von  Pizon's  (1905)  Darstellung  kurz  besprochen 
(Fig.  523  u.  524). 

Am  Oozoid  tritt  eine  Thoracalknospe  0^  auf,  die  zur  Ausbildung 
des  Kiemendarmes  und  der  zugehörigen  vorderen  Theile  führt,  so  dass 
ein  „ascidiozoide  bithoracique"  entsteht,  welches  jedoch  durch  Eück- 
bildung  des  ursprünglichen  Thorax  und  Erhaltenbleiben  der  alten  Ab- 
dominaltheile  zum  „ascidiozoide  monothoracique"  wird  (vgl.  hierzu  oben 
p.  721).  Dieses  Blastozoid  liefert  eine  neue  Thoracalknospe  0',  aber 
auch  eine  Abdominalknospe  (Fig.  523),  welche  letztere  sich  mit  dem 
früheren  Thorax  0^  verbinden  soll,  während  die  Thoracalknospe  0°  mit 
den  alten  Abdominaltheilen  verwächst.  Aehnliche  Verhältnisse  bestehen 
auch  bezüglich  der  folgenden  Thoracal-  und  Abdominalknospen  (Fig.  524 
0*  u.  0^),  sowie  bei  den  an  das  1.  Blastozoid  sich  anschliessenden  Indi- 
viduen. Von  diesem  ging  die  Bildung  sowohl  einer  Thoracal-  (i?^),  wie 
Abdominalknospe  aus,  von  denen  sich  die  erstere  mit  den  alten  Abdo- 
minaltheilen, die  letztere  mit  dem  alten  Thorax  B^  verbindet.  Wenn 
dieser  zurückgebildet  wird,  ersetzt  ihn  die  Thoracalknospe  B^  (Fig.  524) 
und  entsprechende  Vorgänge  vollziehen  sich  an  den  Thoracal-  und  Abdo- 
minalknospen  der  nachfolgenden  Individuen  (Fig.  524  B^ — B^).  Inwieweit 
dabei  neben  Knospungs-  auch  Regenerationsprocesse  in  Betracht  kommen, 
kann  hier  nicht  näher  untersucht  werden. 

In  Folge  der  geschilderten  Vorgänge  wird  die  Colonie  immer  indi- 
viduenreicher und  nimmt  an  Umfang  zu,  was  auch  noch  dadurch 
befördert  werden  kann,  dass  im  Stock  erzeugte  Larven  nicht  aus- 
schwärmen, sondern  sich  gleich  in  ihm  festsetzen  und  zur  ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung  schreiten.  Auch  kommt  es  zur  Verschmelzung 
benachbarter  junger  Stöckchen,  wie  sie  auch  von  anderen  Ascidien, 
z.  B.  von  den  Botrylliden,  bekannt  ist.  Bei  Diplosoma  liegen  die 
Zoide  in  einer  dünnen  Schicht  neben  einander  und  die  Stöcke  bilden 
flache  Krusten,  während  sie  bei  Didemnum  zu  dickeren,  knollen- 
förmigen Massen  werden.  In  der  Masse  des  Cellulosemantels  treten 
Höhlungen  auf  und  als  ein  solcher  centraler  Hohlraum,  der  sich  mit 
der  Aussenwelt  verbindet,  kommt  die  gemeinsame  Cloake  zu  Stande. 


C.  Pseudostoloniale  Knospung. 

Epicardiale  Knospung. 

D  i  s  1 0  m  i  d  e  n. 

Bei  der  Knospung  der  Distomiden  besteht  mehr  wie  bei  anderen 
Abtheilungen  der  Ascidien  die  Vermuthuug,  dass  sie  auf  die  stoloniale 
Knospung  zurückzuführen  sein  möchte ;  von  einzelnen  Autoren  wurde 
sie  direct  als  solche  bezeichnet,  wenn  dies  auch  freilich  nicht  mit 
Recht  geschah.  Die  Verhältnisse  sind  bei  allen  diesen  Vorgängen 
schwer  zu  erkennen  und  so  bestehen  unter  den  Autoren  recht  ver- 
schiedene Auffassungen.  Untersucht  worden  ist  auch  diese  Form 
der  Knospung  häufig  und  mehr  oder  weniger  eingehend,  wobei  fast 
immer    Distaplia   als    Untersuchungsobject    diente;    es    seien    nur 
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Herdman, 
bonnevie 


die  Namen  von  Kowalevsky,  Della  Valle,  Uljaxix. 
Lahille,  Salensky,  Caullery,  Julix.  Hjort  und 
genannt. 

Die  Larve  von  Distaplia  ist  dadurch  ausgezeichnet,  dass  in  ihr 
schon  zur  Zeit  des  freien  Lebens  die  Ascidienform  ausgebildet  wird 
und  es  sind  dann  an  dieser  auch  schon  mehrere  Knospen  wahrzunehmen 
(Fig.  525  k  u.  //).  über  deren  Herkunft  die  Autoren  freilich  ver- 
schiedener Meinung  sind.  Nach  Della  Valle  sollte  die  Knospung 
ventral  an  der  hinteren  Region  des  Kiemendarms  au  einer  hinter  dem 
Endostylende  gelegenen  Stelle  erfolgen  und  hier  eine  Art  Stolo- 
prolifer  bestehen  (Fig.  525),  Nach  Salexsky's  späteren  Beobachtungen 
jedoch,  die  mit  denen 

von    Julix     bis    zu  {  rv 

einem  gewissen  Grade  ^       ~~ -' 

übereinstimmen,  geht 
die  Kuospung  nicht 
direct  vom  Kiemen- 
darm .  sondern  vom 
Epicard  aus ,  wobei 
hier  unberücksichtigt 
bleiben  kann,  welche 
von  beiden  Epicardial- 
röhren  (die  rechte  nach 
Salexsky  oder  die 
linke  nach  Julix)  be- 
theiligt ist.  Diese 
erste      Knospe ,      die 

„Primordialknospe" 
Salexsky's,  tritt  be- 
reits am  Embryo  auf, 
wenn  dieser  seine  eud- 
giltige  Ausbildung 
noch  nicht  erlangt 
hat ;  sie  besteht  aus 
einer  leichten  Ver- 
dickung, bezw.  Er- 
hebung   des    Körper- 


Fig^.  525.  Geschwänzte  freischwimmende  Larve  von 
Distaplia  maguilarva.    (Nach  Della  Valle,  1S81.) 

cl  Cloake,  f  Egestionsöffnung,  en  Endostyl,  hd  Hinter- 
darm, i  Ingestionsöffnung,  k  abgelöste  Knospe,  k'  Knospe 
in  Theilung  begriffen,  m  Magen,  n  Ganglion,  oe  Oesophagus, 
*■  Anheftungspapillen,  st  vermuthlicher  Stolo,  x  Larven- 
schwanz. 


epithels,     dem     diese 
verursachenden   Divertikel   der   Epicardialröhre,   sowie 
beiden  Blättern   einwandernden  Mesenchymzellen.   setzt 
Ecto-,    Meso-   und   Entoderm    zusammen   (Fig.   526   A 
erhebt   sie  sich  zu  einer  birnförmigen  Gestalt   und   ihr 


den  zwischen 
sich  also  aus 
u.  B).  Bald 
Stiel   schnürt 


ringsum 


sich  schliesslich  ab  (Fig.  526  C  u.  D),  so  dass  sie  nunmehr 
vom  Cellulosemantel  umgeben  ist.  An  dieser  jungen  Knospenanlage  soll 
übrigens  schon  das  Nervensystem,  und  zwar  in  Gestalt  einer  aus  nur 
wenigen  Zellen  bestehenden  Verdickung  des  Ectoderms  angelegt 
sein  (Fig.  526  D,  Salexsky,  Julix). 

Während  nach  der  von  Della  Valle,  Uljaxix  und  Lahille 
gegebenen  Darstellung  auf  die  Bildung  der  Primordialknospe  diejenige 
weiterer  Knospen  von  der  als  Stolo  gedeuteten  Stelle  aus  erfolgen 
sollte  (Fig.  526),  ist  dies  nach  den  Beobachtungen  von  Salexsky  und 
Julix  nicht  der  Fall,  sondern  es  würde  nur  die  einzige  Knospe  vom 
Mutterthier   gebildet,    die    anderen   sollten   durch  Theilung   der 
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Primordialknospe  entstehen.  Dass  die  Knospen  sich  durch  Thei- 
lung  vermehren  können,  war  übrigens  auch  schon  von  den  drei  vorher 
genannten  Forschern,  wie  von  Kowalevsky,  beobachtet  worden 
(Fig.  530  B).    Die  Primordialknospe  scheint  stets,  nachdem  sie  sich  in 


Fig.  526.  Auf  einander  folgende  Stadien  der  Knospenbildung  am  Embryo  von 
Distaplia  magnilarva.     (Nach  Salensky,   1893.) 

cct  Ectoderm  (Hautepithel),  ent  (Entoderm),  ep  Epicardium,  nies  Mesoderm,  n  Anlage 
des  Nervensystems, 


die  Länge  gestreckt  hat,  durch  zwei  Einschnürungen  in  drei  Theilstücke 
zerlegt  zu  werden,  von  denen  das  hintere  am  umfangreichsten,  das 
mittlere  am  weitesten  zurück  ist  (Fig.  527  Ä  u.  B,  Salensky,  Julin). 
Man  hat  also  hier  gewissermassen  einen  Stolo  vor  sich,   der  sich  an 

Ä  B 


Fig'.  527.     Die  Primordialknospe  von  Distaplia  magnilarva  in  einem  früheren 
und  etwas  späteren  Zustand  der  Theilung.     (Nach  Salensky,  1893.) 

der  Verbindungsstelle  mit  dem  Mutterthier  ablöst  und  an  dem  dann  erst 
die  Differenzirung,  sowie  Ablösung  der  Knospen  erfolgt,  wenigstens 
lässt  sich  das  Verhalten  der  „Primordialknospe"  derartig  auffassen.  Die 
Primordialknospe   wie   ihre  Producte  bleiben  übrigens  nicht  an  ihrer 
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Urspriingsstelle   liegen,   sondern   wandern   langsam  nach  vorn  zu  bis 
in  die  Nähe  der  zum  Festheften  der  Larve  dienenden  Saugnäpfe. 

Bezüglich  der  Larve  und  des  aus  ihr  hervorgegangenen  ersten 
Individuums  (Oozoids)  bestehen  zwischen  den  Autoren  ebenfalls  gewisse 
Differenzen,  indem  das  Oozoid  nach  Auffassung  der  einen  (Lahille, 
Julin)  erhalten  bliebe,  ja  nach  Lahille  sogar  am  Stolo  neue' 
Knospen  erzeugte,  während  es  nach  der  Annahme  Anderer  einer  allmäh- 
lichen Rückbildung  zum  Opfer  fiele  (Uljanin,  Salensky,  Caullery). 
Die  Larvenorgane,  wie  diejenigen  des  eigentlichen  Oozoids  mit  Aus- 
nahme des  Cellulosemantels  und  gewisser  noch  zu  erwähnender  Theile 
verfallen  einer  völligen  Auflösung  (Fig.  528),  wobei  phagocytäre  Processe 
eine  Rolle  spielen.  Das  hierdurch  gewonnene  Nährmaterial  soll  theil- 
weise  zur  Vergrösserung  des  an  Umfang  stark  zunehmenden  Cellulose- 
mantels verwandt,  zum  Theil  aber  den  sog.  Nährstolonen  zugeführt  und 
durch  deren  Vermittlung  für  das  Wachsthum  der  Knospen  verwerthet 
werden.     Die  Nährstolonen  sind  schlauchförmige  Gebilde,  von  denen 


.Ma 


Fiff.  528.     Larve  von  Distaplia  magni Larva  im  Zustand    weit  fortgeschrittener 
Rückbildung  und  mit  ausgebildetem  ersten  Blastozoid.     (Nach  Salensky,  1893). 

cl  Cloake  des  ersten  Blastozoids,  %  seine  Ingestionsöffnung,  hn  Knospe  iu  Theilung, 
hst  Knospenstiel,  l  Reste  des  Larvenkörpers,  m  Mantel,  ma  Magen,  s  larvaler  Befestigungs- 
appart (Saugnäpfe  und  Papillen  der  Larve). 


eines  als  sog.  „Knospenstiel"  von  dem  ersten,  unterdessen  schon 
weiter  entwickelten  Blastozoid  nach  hinten  verläuft,  während  die 
anderen  drei  von  einem  gemeinsamen  Mittelpunkt  nach  vorn  streben 
(Fig.  528  u.  529  A  u.  B).  Die  letzteren  sollen  von  der  larvalen 
Körperwand  herrühren,  von  welcher  sich  nach  Salensky's  Beobachtung 
eine  Rinne  abhebt,  die  später  zu  einem  geschlossenen  Rohr  wird. 
Dieses  erstreckt  sich  von  der  Basis  des  Fixationsapparats  nach  dem 
Eingeweidesack,  dadurch  eine  Verbindung  zwischen  beiden  herstellend. 
Durch  Spalten  und  weiteres  Auswachsen  dieses  von  Salensky  nicht 
besonders  glücklich  als  „Stolo"  der  Larve  bezeichneten  Rohres  würden 
später  die  „Nährstolonen"  entstehen  (Fig.  529  ^  u.  5).     Die  Höhlung 


dieser  Röhren  stellt 


eine  Fortsetzung  der  Leibeshöhle  dar 


und  führt 
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in  sich  Mesenchymzellen  und  andere  Zellenelemeute.  Dieses  Röhren- 
systeni  entspricht  der  Anlage  der  späterhin  sich  weiter  ausbreitenden, 
ernährenden  Kanäle  („Nährstolonen",  Mantelgefässe)  der  Colonie 
(Fig.  529  A  u.  B). 

Die  junge  Colonie  ist  Anfangs  flach,  kuchenförmig  (Fig.  528);  in 
Folge  des  Auswachsens  des  1.  Blastozoids  nimmt  sie  jedoch  eine 
cylinderförmige  Gestalt  an  (Fig.  529  Ä  u.  B).  An  ihrer  Basis  ist  der 
Fixationsapparat  in  Form  der  drei  zapfenförmigen  Papillen  noch  mehr 
oder  weniger  deutlich  zu  erkennen.  Von  dem  umfangreich  gewordenen 
Cellulosemantel  umgeben  liegt  in  ihr  das  grosse  erste  Blastozoid,  dar- 
unter mehrere  junge  Knospen  und  das  System  der  ernährenden 
Kanäle, 


Fig.  529  A  u.  B.     Junge  Colonien  von  Distaplia  magnilarva,  aus  dem  ersten 
Blastozoid  und  S  bezw.  3  Knospen  bestehend.     (Nach  Salensky,  1893). 

e  Egestionsöffnung,  es  Endostyl,  i  Ingestionsöffnung  des  Blastozoids,  kd  Kiemendarm, 
kn  Knospen,  kst  Knospenstiel,  in  Mantel,  ma  Magen,  mg  Mantelgefässe,  nst  Nährstolonen, 
s  Fixationsapparat  der  Larve. 


Bezüglich  des  weiteren  Verhaltens  der  Blastozoide  erschien  es 
zweifelhaft,  ob  ihnen  die  Fähigkeit  zukäme,  sich  weiterhin  durch 
Knospung  zu  vermehren  oder  ob  dies  nur  bei  den  Embryonen  bezw. 
Larven  der  Fall  sei  (Uljanin).  Das  Auswachsen  zu  individuenreichen 
Colonien  spricht  jedenfalls  für  die  grössere  Wahrscheinlichkeit  des 
ersteren  Verhaltens,  wie  denn  auch  das  Hervorbringen  weiterer  Knospen 
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bedingt 


eine  ge- 


Selbstständig- 


/ 


durch  die  Individuen  der  Colonie  von  seilen  der  späteren  Autoren 
angenommen  wird  (Lahille,  Herdman,  Salensky,  Caullery, 
JuLiN,  Hjort,  Bonnevie).  Danach  scheinen  sich,  abgesehen  von 
den  Angaben  der  erstgenannten  beiden  Autoren,  die  das  Vorhanden- 
sein eines  Stolo  annehmen,  die  Knospen  an  den  Blastozoiden  in  ganz 
ähnlicher  Weise  wie  die  Primordialkuospe  zu  biklen.  Auch  diese 
in  der  Colonie  erzeugten  Knospen  vermehren  sich  durch  Theilung, 
zeigen  jedoch  darin  ein  anderes  Verhalten  als  die  vom  Oozoid  hervor- 
gebrachten Knospen,  dass  sie  bereits  Geschlechtszellen,  und  zwar  in 
ziemlichem  Umfang  enthalten,  wie  schon  aus  den  älteren  Untersuchungen 
A.  Kowalewsky's  hervorging  (Fig.  530  Ä  u.  B).  Die  erste  Knospeu- 
generation soll  niemals  Geschlechtsproducte  hervorbringen,  sondern 
dies  geschieht  erst  in  den  folgenden  Generationen,  vielleicht  schon  in 
der  zweiten. 

Wenn    die    Colonie     nur    aus    verhältnissmässig    wenigen     (bei 
Di  Stoma  3 — 12)  Individuen  besteht,  ist  deren  Anordnung  eine  sehr 
einfache ;  sie  stellen  sich  neben  einander  oder  ordnen  sich  zu  einigen 
kreisförmigen     Grup- 
pen  an.     Das  Fehlen 
der  gemeinsamen  Clo 
ake 
wisse 

keit  der  Blastozoide. 
Bei  den  individuen- 
reicheren Stöcken  von 
D  i  a  z  0  n  a ,  an  denen 
die  Einzelindividuen 
ziemlich  vorspringen, 
fügen  sie  sich  neben 
einander  und  sind  in 
mehreren  concentri- 
schen  Kreisen  an  der 
Colonie  aufgestellt. 
Mit  der  fortschreiten- 
den Neubildung  von 
Individuen  kann  auch 
hier  eine  Zurückbil- 
dung  der  älteren  ver- 
bunden sein.  Dies 
geschieht    z.    B.     am 

Gipfel  der  lauggestielten  Colonie  von  Colellapedunculata,  während 
darunter  die  in  geschlechtlicher  Fortpflanzung  befindlichen  Individuen 
(auch  jüngere  und  jüngste  Blastozoide)  in  ziemlich  regelmässiger 
Anordnung  vertheilt  sind.  Bei  Colella  (von  Hartmeyer  übrigens 
wieder  zu  Di  Stoma  gestellt)  fand  Caullery  an  den  gestielten,  hut- 
pilzförmigen  Stöcken  einen  Dimorphismus  der  Individuen,  indem  im 
Bereich  des  Huts  gewöhnliche  Blastozoide,  weiter  unten  am  Stiel  aber 
solche  liegen,  die  besonders  im  Ectoderm  mit  Reservestoffen  dicht 
angefüllt  und  als  „Ruheknospen"  wohl  zum  späteren  Ersatz  der  im 
oberen  Bereich  der  Colonie  absterbenden  Individuen  bestimmt  sind.  — 
Ob  es  sich  bei  den  verzweigten  Colonien  von  Colella,  z.  B.  Colella 
ramulosa  Herdman  (1886),  um  eine  Verzweigung  der  Colonie 
selbst  handelt,  wie  zu  vermuthen  ist,    oder  ob  die  Bildung  von  Aus- 


Fig.  530.  Blastozoidknospe  und  deren  Theilung  bei 
Distaplia.     (Nach  Kowalevsky,  1874.) 

ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  g  Genitalstrang,  ms  Meso- 
derm. 
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läufern  dabei  in  Betracht  kommen  könnte,  müssten  besonders  darauf 
gerichtete  Untersuchungen  zeigen. 

Die  Distomiden,  besonders  Distaplia,  haben  wiederholt  als 
Untersuchungsobject  für  die  Organ entwicklung  bei  der  Knospung  gedient, 
doch  konnte  hierauf,  wie  auf  die  Ausbildung  der  Ascidienform  nicht  ein- 
gegangen werden.  Um  Wiederholungen  zu  vermeiden,  seien  diese  Be- 
trachtungen in  einen  besonderen  Abschnitt  verwiesen  (vgl.  p.  742). 


Postabdominale  Theilung. 

Poly  cliniden. 

Die  am  Hinterende  der  jungen  Individuen  mehr  nach  Art  einer 
Quertheilung  sich  vollziehende  Knospung  der  Polycliniden  ordnen  wir 
deshalb  der  pseudostolonialen  Knospung  unter,  weil  das  stark  ver- 
änderte Hinterende  mit  einem  Stolo  vergleichbar  ist  und  auch  die 
Neubildung  der  Individuen  ähnlich  wie  an  einem  solchen  vor  sich 
geht.  Diese  Art  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  findet  man  auch 
als  ovariale  Knospung  („bourgeonnement  Ovarien")  bezeichnet,  welche 
Benennung  von  Giard  (1872,  p.  575)  im  Hinblick  auf  das  weit  nach 

hinten  gerückte  Ovarium  gewählt  wurde. 
Ausser  von  ihm  ist  diese  Art  der 
Knospung  in  eingehender  Weise  von 
A.  KowALEVSKY  (1874)  studirt  worden, 
wie  sie  dann  später  durch  Maurice 
und  Schulgin,  Pizon,  Hjort  und 
Caullery  wieder  verfolgt  wurde. 


Fig.  531.  Quersclinitt  durch  das  Postabdomen 
eines  jungen  Individuums  von  Amaroecium.  (Nach 
KOWALEVSKY,    1874.) 

b  dorsaler,  b'  ventraler  Blutsinus,  ec  Ecto- 
derm,  vi  Muskelfasern,  ms  Mesoderm,  s  Scheide- 
wand (Epicardialrohr). 

Die  eigenartige  Form  der  Knospung  hängt  damit  zusammen,  dass 
das  Hinterende  der  Larve  sehr  bald  nach  ihrer  Festsetzung  sehr  lang 
auswächst,  so  dass  man  drei  Abschnitte  an  ihrem  Körper,  Thorax, 
Abdomen  und  Postabdomen  unterschieden  hat  (Fig.  533  A).  Im  letz- 
teren kommen  weiterhin  die  hermaphroditischen  Geschlechtsorgane 
zur  Ausbildung,  doch  geschieht  dies  erst  in  späteren  Generationen, 
denn  zunächst  folgen  mehrere  auf  ungeschlechtlichem  Wege  erzeugte 
Generationen  auf  einander,  welche  die  bekannten  gelappten  und 
krustenartigen  Colonien  des  Amaroecium  und  anderer  Polycliniden 
bilden.  Bei  der  jungen,  vor  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
stehenden  Larve,  zeigt  das  Postabdomen  einen  sehr  einfachen  Bau 
(Fig.  531).  Unter  dem  ectodermalen  Epithel  liegt  eine  voluminöse  Meso- 
dermschicht,  deren  Zellen  zum  Theil  mit  Fettsubstanzen  erfüllt  sind, 
so  dass  sie  offenbar  auch  als  Reservestoff  behälter  dient.  Zwischen  ihr 
und  dem  Ectoderm  treten  Längsmuskelbündel  auf.  Gegen  die  Mitte 
zu  bleibt  ein  Theil  der  Leibeshöhle  vom  Mesoderm  frei;  sie  ist  eine 
Fortsetzung  derjenigen  des  Thorax  und  Abdomens.  Das  ganze  Post- 
abdomen wird   aber   durchzogen  von   einem   dorsoventral  stark  abge- 
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platteten  Kanal,  der  die  Leibeshöhle  somit  in  eine  dorsale  und  ven- 
trale Hälfte  theilt.  In  dieser  Scheidewand  hat  man  das  Epicardialrohr 
vor  sich,  welches  bei  jungen  Thieren  als  flaches  Divertikel  des  Kiemen- 
darmes  erkennbar  ist  und  von  diesem  dicht  hinter  dem  Ende  des 
Endostyls,  zwischen  diesem  und  dem  Oesophaguseingang  entspringt 
(Kowalevsky).  Dies  scheint  mit  zwei  symmetrisch  gelagerten  Oeff- 
nungen  zu  geschehen,  denn  das  Epicardialrohr  gabelt  sich  an  der 
Wurzel  (Maurice-Schulgin, 
1884;  Hjort,  1896),  wie  dies. 
auch  von  anderen  Formen  be- 
kannt ist  (van  Beneden  und 
Julin).  Die  Anfangs  ganz 
kurze  Ausstülpung  wächst 
schon  in  dem  noch  recht  jungen 
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Fig.  533. 


Fig.  532.  Amaroecium  roseum,  Oozoid  nach  der  Metamorphose  der  Larve. 
(Nach  Hjoet,  1896.) 

cl  Cloake,  e  Egestiousöffnung,  ep  Epicardialrohr,  es  Eudostyl,  h  Herz,  i  Ingestions- 
öffnung, kd  Kiemendarm,  ma  Magen,  n  Ganglion,  oe  Oesophagus, 

Fig.  533.  Junges  Amaroecium  mit  langem  Postabdomen  vor  Beginn  (.4)  und 
während  der  Knospung  {B).     (Nach  A.  Kowalevsky,  1874.) 

a  Thorax,  b  Abdomen,  c  Postabdomen,  /(  Herz,  k  vorderes  aufgetriebenes  Ende  des 
Epicards  im  hintersten  Blastozoid,  s  Scheidewand  (Epicard) ,  s'  deren  basaler  Theil, 
X,  y  abgetrennte  Theilstücke  des  Postabdomens  (junge  Blastozoide). 


Thier  bedeutend  aus  und  stellt  in  diesem  bald  nach  der  Metamor- 
phose einen  ziemlich  langen  Schlauch  dar  (Fig.  532),  der  dann  mit 
der  Verlängerung  des  Postabdomens  immer  weiter  fortschreitet 
(Fig.  533  Ä).  An  seinem  Ende  und  somit  ziemlich  an  demjenigen 
des  Postabdomens  liegt  der  Herzschlauch.     Die  Verbindung  des  Epi- 
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cardialrohrs  mit  dem  Kiemendarm  ist  später  nicht  mehr  nachweisbar, 
scheint  also  geschlossen  zu  sein  oder  das  Epicardialrohr  löst  sich 
sogar  ganz  vom  Kiemendarm  ab. 

An  dem,  wie  man  sieht,  recht  einfach  gebauten  und  eigentlich 
nur  am  distalen  Ende  mit  einem  besonderen  Organ  des  gemeinsamen 
Körpers,  dem  Herzen,  versehenen  Postabdomen  erfolgt  nun  die  Knos- 
pung oder  „Theikmg",  wie  sie  gewöhnlich  genannt  wird.  Ihren  An- 
fang nimmt  sie  damit,  dass  sich  das  Postabdomen  (innerhalb  des 
Cellulosemantels)  vom  übrigen  Körper  abschnürt  und  ausserdem  durch 
eine  Anzahl  ringförmiger  Einschnürungen  in  einer  Pieihe  hinter  ein- 
ander liegender  Theilstücke  zerfällt,  von  denen  jedes  einem  Blastozoid 
entspricht  (Fig.  533  B).  Ihre  Zahl  richtet  sich  nach  der  Länge  des 
Postabdomens ;  zuweilen  bilden  sich  nur  3  bis  4  Blastozoide,  doch 
können  ihrer  auch  bis  12  und  18  entstehen.  Die  regelmässige  An- 
ordnung zu   einer  Reihe  wird  bald  aufgegeben;   die  Blastozoide  ver- 


Figf.  534.  Drei  Entwicklungsstadien  der  Knospen  von  Amaroecium.  (Nach 
KOWALEVSKY,    1874.) 

Ä  Dorsalansicht  des  vorderen  Körpertheiles,  J3  Seitenansicht,  C  Dorsalansicht  eines 
etwas  späteren  Stadiums. 

d  Darmanlage,  ec  Ectoderm,  e»  Entoderm,  ep  Epicardialrohr,  vi  Nervenrohranlage, 
p  Pericardialsäcke. 

schieben  sich  gegen  einander,  rücken  innerhalb  des  Cellulosemantels 
nach  vorn  und  lagern  sich  neljeu  das  Mutterthier,  wodurch  die  Colouie 
aus  der  gestreckten  in  eine  kürzere  und  breitere  Form  übergeht 
(Fig.  534  B  u.  536  Ä).  Das  Mutterthier,  welches  bei  dem  Theilungs- 
vorgang  sein  Herz  eingebüsst  hatte  (Fig.  533  A  u.  B),  bildet  anstatt 
dieses  im  distalsten  Blastozoid  gelegenen  und  dort  zu  Grunde  gehen- 
den Herzens  ein  neues,  ebenso  wie  sein  Hinterende  zu  einem  neuen 
Postabdomen  auswächst. 

Die  Blastozoide  haben  vorläufig  noch  eine  gedrungene  Form;  in 
ihnen  erweitert  sich  das  vordere,  proximale  Ende  ihres  Entoderm- 
schlauchs  kolbenartig,  und  diese  Anschwellung  wird  zum  Kiemendarm 
des  neuen  Individuums,  während  der  schmal  bleibende  Haupttheil 
das  Epicardialrohr  des  Blastozoids  liefert  (Fig.  533  B,  Fig.  534  Ä  u.  B, 
Fig.  536  Ä).  Au  dem  aufgetriebenen  Theil  zeigen  zwei  symmetrisch 
gelegene    Ausstülpungen    die    Anlage    der   Peribranchialräume,    eine 
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hintere   unpaare   diejenige   des  Darmes  an   (Fig.  534^— C).     An  der 

Dorsalseite  vorn   ist   die  Anlage    des  Nervenrohres   bemerkbar,   auch 

sie   also   entodermal   wie  diejenige  der  Peribranchialsäcke   bei  diesen 

und   anderen   Ascidien  (p.  746).     Später    kommt    es    zur  Ausbildung 

des    Endostyls,     der    Cloake,     sowie 

der  Ingestions-  und  Egestionsöffnuug, 

so    dass    also    die    Ascidienform    der 

Hauptsache  nach  angelegt  ist  (Fig.  535). 

Die  Leibeshöhle  zeigt  sich,    zumal  in 

den  früheren  Stadien,  noch  dicht  von 

der     Reservestoffe     führenden     Mes- 

enchymmasse    erfüllt,    die    sich    dann 

später  auflockert.  Das  Hinterende  der 

Blastozoide  wächst  schliesslich  in  der 

bekannten   Weise    zum    Postabdomen 

aus  (Fig.  536  B). 

Fig.  535.  Späteres  Entwicklungsstadium 
der  Knospe  von  Amaroecium.  (Nach  Kowa- 
LEVSKY,    1874.) 

cl  Cloake,  e  Egestionsöffnung,  es  Endostyl, 
i  Ingestionsöffnung,  ks  Kiemenspalten. 

Die    übrigen  Buchstaben    wie  in  Fig.  534. 


Die  Entwicklung  der  Blastozoide  erfolgt  ziemlich  ungleichmässig, 
was  wohl  ihrer  Lagebeziehung  zum  Mutterindividuum  entspricht. 
Während  einige  schon  ziemlich  weit  ausgebildet  sind,  können  andere 
noch  sehr  zurück  sein  (Fig.  536^).  Hat  das  Postabdomen  die  ge- 
nügende Länge  erreicht,  so  verhalten  sich  die  Blastozoide  ebenso,  wie 
es  vorher  vom  Oozoid  geschildert  wurde,  d.  h.  sie  vermehren  sich  durch 


Fig".  536.     Zwei   junge    Colonien    von    Amaroecium    in    früherem   und  späterem. 
Zustand.     (Nach  A.  Kowalevsky,   1874.) 

a  Mutterthier,  h  weiter  ausgebildetes,  c  jüngeres  Blastozoid. 
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denselben  „Theilungs Vorgang".  Indem  sich  die  neu  entstehenden 
Individuen  neben  dem  Mutterthier  anordnen  (Fig.  536  J.),  erfolgt  die 
Vergrösserung  der  Colonie  in  ziemlich  gleichniässiger  Weise,  doch 
kann  die  Wanderung  der  jungen  Blastozoide  auch  in  etwas  anderer 
Richtung  geschehen,  oder  die  Postabdomen  biegen  seitwärts  aus 
(Fig.  586  B),  wodurch  sich  dann  eine  Spaltung  und  Verzweigung  des 

Stockes  ergiebt. 

Die  weitere  Ausgestaltung  und  Organbildung  soll  hier  eben  so  wenig, 
wie  bei  den  vorher  besprochenen  Knospungsarten  der  Ascidien  besprochen 
werden,  sondern  es  sei  in  dieser  Beziehung  auf  das  Folgende  verwiesen, 
(vgl.  p.  742 ff.),  jedoch  muss  auf  das  Verbalten  des  „Postabdomens" 
im  Vergleich  zu  ähnlichen  Einrichtungen  bei  anderen  Ascidien  noch  ein- 
gegangen   werden.      Es    stellt    eine    schlauchförmige    Verlängerung    des 
Körpers    dar,    bestehend    aus    Ectoderm,    Mesoderm    und    Entoderm,    den 
Portsetzungen  der  entsprechenden  Körperschichten  und  letzteres  besonders 
des  Kiemendarmes  (als  Epicardialrohr).     Das  sind  ungefähr  die  gleichen 
Bauverhältnisse,  wie  sie  die  Stolonen  anderer  Tunicaten  erkennen  lassen 
(vgl.  p.  766  u.  778).     Auch    bei    ihnen  verläuft   in    der  Mitte    des    Stolo 
ein  Entodermfortsatz,    durch    welchen    die  Leibeshöhle    in  einen  dorsalen 
und  ventralen  Abschnitt    getrennt  wird,    die    sich    dadurch  von  einander 
auszeichnen,     dass    der    Blutstrom    in    beiden    ein    entgegengesetzter    ist 
(Pig.  531  u.  538,    Fig.  575  u.  576,    p.  778  u.  Fig.  587,   p.  790).     Aller- 
dings ist  ein  Unterschied  darin  gegeben,  dass  im  Postabdomen  der  Poly- 
cliniden    das  Herz    am    freien    Ende    dieses  Körperfortsatzes    gelegen  ist, 
während    es    bei    echten  Stolonen,    wie  bei  denen  von   Clavellina   und 
anderer  socialer  Ascidien  an  der  Basis  des  Stolo  liegt.     Ferner  gelangen 
im   Postabdomen    noch    Geschlechtsorgane    zur  Ausbildung,    während   die 
Stolonen    anderer  Tunicaten    keine  wichtigeren  Organe    des    mütterlichen 
Körpers  mehr  enthalten,    sondern  zu  Fortsätzen  geworden  sind,   die  aus- 
schliesslich der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  dienen.    Das  Postabdomen 
der   Polycliniden    gehört    also    noch    mehr    der    ganzen  Organisation    des 
mütterlichen  Körpers  an,  als  es  bei  jenen  eigentlichen  Stolonen  der  Fall 
ist.     Man  hat  daran  gedacht,    dass    die  Stolonen    durch  ein  solches  Aus- 
wachsen des  Körpers,  wie  man  es  im  Postabdomen  der  Polycliniden  vor 
sich  hat,  entstanden  sein  könnten.     Dann  hätten  sich  Herz  und  Genital- 
organe allmähHch    aus    diesem  verlängerten  hinteren  Körpertheil  zurück- 
gezogen und  an    seine  Basis  verlagert;    dabei  ist   übrigens  zu  bemerken, 
dass  diese  Verlagerung  nicht  immer  in  gleicher  Weise  erfolgt  wäre,  denn 
bei    den  Clavellinen    liegt    das  Herz    an  der  Ventralseite   des  Epicardial- 
rohrs,  bei  den    Pyrosomen    hingegen   dorsal    von    dem,    letzteren    zu    ver- 
gleichenden Endostylfortsatz  (p.  737  u.  764). 

Die  genannten  Unterschiede  in  den  einzelnen  Abtheilungen  würden  für 
die  Beurtheilung  des  Vorganges  kaum  in  Betracht  kommen,  nur  fragt  es 
sich,  ob  der  Stolo  wirklich  durch  ein  derartiges  Auswachsen  des  ganzen 
Hinterendes  oder  nicht  vielmehr  knospenartig  an  einem  beschränkteren  Theil 
des  Kiemendarmes  und  der  Körperoberfläche  entstanden  ist,  worauf  die 
früher  besprochenen  Knospungserscheinungen  hindeuten  könnten  (p.  713, 
728).  Denkbar  ist  es  jedenfalls,  dass  in  einen  auf  diesem  Wege  entstandenen 
Fortsatz  des  Körpers  jene  Organe  (Herz-  und  Geschlechtsorgane)  erst  nach- 
träglich verlagert  würden.  Dann  wäre  der  Weg  für  die  Deutung  des  Post- 
abdomens der  Polycliniden  ein  umgekehrter  und  es  würde  sich  von  den 
Stolonen  anderer  Tunicaten  und  Ascidien  herleiten.  Dass  an  ihm  die 
Neubildung    der    Individuen     nach    Art     einer    Quertheilung    stattfindet. 
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würde  sich  auch  mit  dieser  Auffassung  vereinigen  lassen,  denn  an  den 
echten  Stolonen  können  die  Blastozoide  auf  ganz  ähnliche  Weise  ent- 
stehen. Ebenso  würde  das  Verhalten  derjenigen  Polycliniden  damit  zu 
vereinigen  sein,  bei  welchen  das  Postabdomen  ganz  besonders  lang  wird, 
sich  verzweigt  und  wie  ein  Stolo  an  der  Unterlage  hinkriecht,  wie  es 
bei  Circinalium  der  Fall  sein  kann.  Mit  Recht  ist  dieses  letztere 
Verhalten  andererseits  auch  so  gedeutet  worden,  dass  es  sich  hierbei  um 
eine  besonders  weitgehende,  directe  Verlängerung  des  Körpers  zur  Stolonen- 
bildung  handele.  Es  wird  auf  diese  Fragen  noch  in  anderer  Verbindung 
zurück  zu  kommen  sein  (vgl.  p.  811   u.  851). 


D.  Stoloniale  Knospung. 

Clavellinideu  und  Perophorideu. 

Die  Bildung  von  Ausläufern  (Stolonen),  an  denen  durch  Knospung 
neue  Individuen  entstehen,  findet  sich  in  besonders  ausgeprägter  Weise 
bei  den  socialen  Ascidien,   und  ist  vor  Allem  an  C  1  a  v  e  111  n  a   und 
P  e  r  0  p  h  0  r  a      studirt 
worden.    Ausser  A.  Ko- 
WALEVSKY,    Seeliger, 
E.  VAN  Beneden,  Julin 
und  Lahille  haben  spä- 
ter    Ritter    und     Le- 
FEVRE      die     Stolonen- 
knospung    der    Ascidien 
eingehend  untersucht. 

Fig^.  ö37.  Aus  der  Larve 
'hervorgegangenes  Thier  (Oozoid) 
"von  Clavellina  mit  Stolo 
und  Knospen.  (Nach  Seeliger, 
1896  u.  1904.) 

cl  Cloake,  d  Darmkanal, 
e  Egestionsöffnung,  ep  Epicar- 
dialrohr,  es  Endostyl,  h  Herz, 
i  Ingestionsöffnung,  kd  Kiemen- 
darm, kn  Knospen,  m  Mantel, 
ma  Magen,  n  Ganglion,  s  Stolo, 
WZ  Wurzelausläufer. 

Vom  Hinterende  der 
betreffenden  Individuen 
gehen  schlauchartige 
Fortsätze  aus ,  welche 
entweder  als  Wurzelaus- 
läufer zum  Festhalten 
der  Colonie  an  der  Unter- 
lage oder  aber  zum  Her- 
vorbringen der  Knospen 
dienen  (Fig.  537).  Der 
Stolo  prolifer  besteht,  wie 

das  Postabdomen  der  Policliniden,  im  Wesentlichen  aus  drei  Schichten, 
dem  Hautepithel,  dem  zu  der  central  verlaufenden  Scheidewand  abge- 
platteten entodermalen  Epicardialrohr  und  dem  zwischen  beiden  liegenden 
Mesoderm,   wozu  noch  die  auch   den   Stolo   überziehende   Cellulose- 
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mantelschicht  kommt  (Fig.  537  u.  538).  Alle  diese  Schichten  des  Stolo 
sind  die  Fortsetzung  der  entsprechenden  Theile  des  Ascidienkörpers 
(Fig.  537).  Das  Septum  ist  in  sehr  ausgesprochener  Weise  als  Scheide- 
wand ausgebildet,  indem  es  sich  dicht  an  die  seitliche  Stolowandung 
anfügt  und  der  Hohlraum  des  Epicardialrohrs  in  Folge  der  weit  gehen- 
den Abplattung  durch  Aneinanderlegen  der  Blätter  schwindet  (Fig.  538). 
Der  mesodermale  Antheil  des  Stolo  erscheint  gegenüber  demjenigen 
im  Postabdomen  der  Polycliniden  (Fig.  531,  p.  732)  insofern  stark 
reducirt,  als  er  im  Wesentlichen  aus  einzelnen  in  einem  weiten  Hohl- 
raum verstreuten  Zellen  besteht  (Fig.  538).  Dies  sind  hauptsächlich 
Blutzellen,  welche  in  den  beiden  Stoloröhren  in  entgegengesetzter 
Richtung  fortgetrieben  werden,  im  einen  Kanal  nach  der  Stolospitze, 
im  anderen  nach  der  Basis  zu.  Wenn  sich  die  Contractionsrichtung 
des  Herzens  in  der  bekannten  Weise  umkehrt,  so  geschieht  dies  auch 
mit  dem  Blutstrom.  Diese  Art  der  Blutcirculation  im  Stolo  wird  da- 
durch ermöglicht,  dass 
die  Scheidewand  nicht 
ganz  bis  an  die  blinden 
Enden  des  Stolo  reicht, 
sondern  die  beiden  Ka- 
näle hier  in  einander 
übergehen  und  in  Folge 
dessen  an  diesen  Stellen 
ein  Umbiegen  des  Blut- 
stromes aus  der  einen 
in  die  entgegengesetzte 
Richtung  erfolgen  kann. 


—  ect 
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Fig'.  538.  Querschnitt  durch 
den  Stolo  prolifer  von 
Perophora  viridis.  (Nach 
Lefevee,  1898.) 

hl  Blutsinus  mit  Mesenchym- 
zellen,  ect  Ectoderm,  m  Cellu- 
losemantel  mit  vereinzelten 
Zellen,  s  Septum. 


Das  für  die  Bildung  der  Knospen  wichtige  Septum  des  Stolo  wurde 
in  Uebereinstimmung  mit  den  bei  den  Policliniden  obwaltenden  Verhält- 
nissen (Fig.  531 — 533,  p.  732)  als  Fortsetzung  des  Epicardialrohrs  und 
damit  als  ein  Derivat  des  Kiemendarmes  angesehen  (Fig.  537),  doch  ist 
dem  hinzuzufügen,  dass  diese  besonders  auf  den  Angaben  von  E.  van 
Beneden  und  Julin  beruhende  Annahme  nicht  so  ganz  sicher  begründet 
erscheint.  Die  von  Seeliger  (1905)  erhobenen  Zweifel  lassen  jedenfalls 
eine  neue  Prüfung  dieses  Verhaltens  in  Oozoid  und  Larve  wünschens- 
werth  erscheinen,  und  dies  um  so  mehr,  als  von  Lefevre  beschrieben 
und  abgebildet  wird,  wie  bei  den  Blastozoiden  von  Perophora  das 
Stoloseptum  nicht  in  die  Wandung  des  Kiemendarmes,  sondern  in  die- 
jenige des  (linken)  Peribranchialsackes  übergeht.  Wenn  sich  dies  so 
verhält,  so  würde  damit,  wie  auch  schon  Seeligek  aussprach,  eine  An- 
näherung an  die  palleale  Knospung  anderer  Ascidien  gegeben  sein 
(vgl.  p.  712  ff.). 

An  den  Stolonen  treten  Ausbuchtungen  auf  (Fig.  537),  die  sich 
zum   Theil    zu   Nebenästen   ausbilden    oder   Knospen   liefern   und   in 
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diesen  beiden  Fällen  mit  der  Entodermlamelle  versehen  sind,  doch 
kann  diese  auch  fehlen  und  dann  handelt  es  sich  um  sterile  Aeste, 
die  zur  Knospenbildung  nicht  befähigt,  sondern  den  vorerwähnten 
Wurzelausläufern  zu  vergleichen  sind.  Derartige  kürzer  bleibende 
und  in  der  Nähe  der  Knospenanlagen  zur  Entwicklung  kommende 
Ausstülpungen  des  Stolo  können  grösstentheils  mit  Mesenchymzellen 
erfüllt  sein  und  dürften  Nährsubstanzen  führen ,  so  dass  sie  als 
„Nährkammern"  für  die  Knospenentwicklung  von  Bedeutung  sind 
(Seeliger). 

Im  Zusammenhang  damit  seien  die  von  H.  Kerb  (1908)  beschrie- 
benen Winterknospen  der  Clavellina  erwähnt,  welche  nach  seiner 
Darstellung  aus  einer  Cellulosehülle,  dem  darunter  liegenden  Epithel  und 
einer  sie  ausfüllenden  Mesenchymmasse  bestehen.  Die  letztere  entstammt 
dem  Zellenmaterial  der  sich  mit  Eintritt  der  ungünstigen  Jahreszeit 
zurückbildenden  Ascidie,  das  äussere  Epithel  soll 
vom  Körperepithel  herrühren ;  wahrscheinlich  be- 
standen die  Winterknospen  demnach  aus  Ecto- 
derm  und  Mesenchym.  Daraus  würden  sich, 
wenn  die  ungünstige  Zeit  überstanden  ist  und 
die  Dauerknospen  ihren  Zweck  erfüllt  haben, 
beim  Eintreten  günstiger  Verhältnisse,  besonders 
zu  Beginn  des  Frühjahrs,  die  Organe  der  Ascidie 
von  neuem  aufbauen,  ähnlich  wie  es  Driesch 
bei  seinen  überraschenden,  im  nächsten  Capitel  {^ 
eingehender  zu  behandelnden  Regenerationsver-  V 
suchen   beobachtete. 


Fig.  539.  Stolo  prolifer  von  Perophora  Hut- 
chisoni  mit  Knospen  verschiedener  Altersstadien.  (Nach 
Macdonald  und  Seeliger,  1905.) 

a  das  freie  fortwachsende,  b  das  der  Basis  genäherte 
Ende. 


Die  Knospen  selbst  pflegen  in  der  Nähe  des  freien  Endes  am 
Stolo  aufzutreten,  doch  wächst  dieses  weiter,  so  dass  die  Knospen- 
anlagen dann  auch  weiter  nach  der  Basis  zu  gefunden  werden 
(Fig.  539).  Dieser  Entstehungsweise  entsprechend  liegen  die  älteren 
Knospen  der  Basis,  die  jüngeren  der  Spitze  des  Stolo  näher  (Pero- 
phora), doch  gilt  diese  Regelmässigkeit  in  der  Vertheilung  nicht 
durchgehends,  indem  (sowohl  bei  Perophora,  wie  auch  bei  Cla- 
vellina) junge  Knospen  sich  zwischen  die  vorhandenen  älteren  ein- 
schieben können.  Die  Knospenanlage  giebt  sich  durch  Höherwerden 
des  einschichtigen  Ectoderms  zu  erkennen,  welches  sich  dann  aus- 
stülpt, worauf  reichlich  Mesenchymzellen  in  die  Ausbuchtung  wandern. 
Die  Betheiligung  der  Scheidewand  an  der  Knospenbildung  gestaltet 
sich  ziemlich  einfach,  wenn  das  Septum  hohl  ist  und  seine  Wand 
sich  in  die  Knospenanlage  vorbuchtet.  Schwieriger  liegen  die  Ver- 
hältnisse, wenn  die  beiden  Entodermlamellen  der  Scheidewand  dicht 
an  einander  liegen  (Fig.  538).  Während  im  ersteren  Fall  die  Ento- 
dermhöhle  der  Knospe  mit  derjenigen  des  Stolo  in  Verbindung  steht, 
ist  sie  im  anderen  Fall  von  vornherein  abgeschlossen ;  auch  gestalten 
sich  die  Lagenverhältnisse   der  Knospen  dementsprechend  und  zumal 
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mit  ihrer  weiteren  Ausbildung  verschieden,  worauf  jedoch  hier  nicht 
näher  eingegangen,  sondern  nur  auf  die  Ausführungen  der  betreffen- 
den Autoren  (Kowalevsky,  Seeliger,  van  Beneden  und  Julin, 
Ritter,  Lefevre)  verwiesen  werden  kann.  Es  sei  nur  festgestellt, 
dass  die  Knospenanlage  auch  bei  der  stolonialen  Knospung  eine  drei- 
schichtige ist,  so  wie  wir  sie  früher  kennen  lernten. 

Gelegentlich  erfolgt  übrigens  die  Anlage  der  Knospe  in  einer  ganz 
anderen  als  der  im  vorstehenden  geschilderten  Weise,  indem  innerhalb 
der  Cellulosehöhle  des  Stolo  der  Ectodermschlauch  sich  an  mehreren 
Stellen  einschnürt  und  dadurch  eine  Anzahl  ziemlich  unabhängig  hinter- 
einander liegender  Stücke  zu  Stande  kommt,  wie  Seeliger  es  bei  älteren 
Stolonen  von  Clavellina  lepadiformis  beobachtet.  Dann  wird  das 
Entoderm  des  Stoloseptums  direct  zu  demjenigen  des  betreffenden  Theil- 
stücks  und  der  Vorgang  lässt  sich  also  mit  der  Theilung  des  Post- 
abdomens der  Polycliniden  in  Vergleich  setzen  (Fig.  533,  p.  733).  Seeliger 
selbst  vergleicht  ihn  mit  der  Frustelbildung  der  Hydroiden  (p.  573). 

Die  Anfangs  dem  Stolo  mit  breiter  Basis  aufsitzende  Knospe 
verschmälert  sich  später  am  Grunde,  so  dass  sie  schliesslich  durch 
eine  Art  Stiel  mit  dem  Stolo  verbunden  ist.  Es  scheint,  dass  sich 
dieser  Knospenstiel  dauernd  erhalten  und  damit  eine  bleibende 
innige  Verbindung  der  Blastozoide  durch  den  Stolo  gewährleisten 
kann  (Perophora),  doch  kann  andererseits  (sowohl  bei  Vertretern 
der  Gattung  Perophora  wie  bei  C 1  a  v  e  1 1  i  n  a)  die  Verbindung  früher 
oder  später  unterbrochen  werden,  wie  dies  besonders  Seeliger  in 
Uebereinstimraung  mit  den  Beobachtungen  von  Lahille,  Ritter  und 
Lefevre  betonte.  Dagegen  treten  die  vorerwähnten  steril  bleibenden 
und  als  Nährkammern  gedeuteten  Knospen  in  enge  Beziehung  zu 
den  Blastozoiden,  indem  sie  mit  dem  fortschreitenden  Wachsthum  der 
Knospe  an  diese  heranrücken,  um  schliesslich  auf  sie  überzutreten 
und  ihr  einzeln  oder  meist  zu  mehreren  als  kolbige,  dicht  mit  Blut- 
körperchen angefüllte  Ausstülpungen  des  Knospenectoderms  aufzu- 
sitzen (Seeliger,  1905).  Unterdessen  ist  die  Knospe  beträchtlich 
herangewachsen,  und  ihre  drei  Schichten,  besonders  aber  das  innere 
Blatt,  machen  die  zur  Ascidienform  führenden  Entwicklungsvorgänge 
durch  (Fig.  537  u.  539),  auf  die  bei  Besprechung  der  Organbildung 
näher  eingegangen  werden  soll. 

Soweit  die  stoloniale  Knospung  der  Ascidien  bis  jetzt  genauer 
studirt  worden  ist,  scheint  es,  als  ob  die  Bildung  eines  Stolo  prolifer  aus- 
schliesslich dem  Oozoid  zukäme  und  alle  Blastozoide  von  diesem  einen 
Stolo  ausgingen,  der  ein  weitgehendes  Wachsthum  besitzt  und  seine 
Bildungsfähigkeit  zeitlebens  bewahrt.  Zwar  treten  zuweilen  Knospen 
so  dicht  an  der  Basis  der  Blastozoide  auf,  dass  sie  von  diesen  aus- 
zugehen scheinen  und  man  an  eine  auch  von  diesen  erfolgende 
Stolonenbildung  gedacht  hat  (Clavellina),  doch  dürfte  es  sich  in 
solchen  Fällen  um  Knospen  handeln,  die  vom  Oozoidstolo  erzeugt  und 
nur  in  die  nächste  Nähe  der  Blastozoide  gerückt  sind  (Seeliger, 
1905).  Wenn  sich  dies  so  verhält,  dann  würden  sich  die  Blastozoide 
nur  auf  geschlechtlichem  Wege  fortpflanzen,  während  dem  Oozoid  die 
Fähigkeit  sowohl  der  geschlechtlichen,  wie  der  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  zukommt. 

Was  die  Stockbilclung  der  socialen  Ascidien  anbelangt,  so  ist 
sie   vor   derjenigen   der  Synascidien   dadurch  ausgezeichnet,    dass  die 
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einzelnen  Blastozoide  nicht  wie  dort  mehr  oder  weniger  zusammen- 
gedrängt in  dem  gemeinsamen  Cellulosemantel  liegen  (Fig.  513—515, 
524  u.  536),  sondern  eine  gewisse  Selbstständigkeit  bewahren,  indem  sie 
nur  durch  die  Basalpartie  mit  einander  verbunden  erscheinen  (Fig.  537). 
Nichtsdestoweniger  kann  gerade  bei  ihnen  die  organische  Verbindung 
zwischen  den  einzelnen  Individuen  insofern  eine  besonders  innige  sein, 
als  die  stoloniale  (Entoderm-  und  Leibeshöhlen-)Verbindung  erhalten 
bleiben  kann,  wie  schon  aus  dem  weiter  oben  Mitgetheilten  hervorging. 
Bei  den  Synascidien  hingegen  pflegt  der  durch  die  Entstehung  bedingte 
organische  Zusammenhang  der  einzelnen  Individuen  gelöst  zu  werden, 
und  erst  nachträglich  kann  dann,  abgesehen  von  dem  engen  Zusammen- 
leben innerhalb  des  gemeinsamen  Cellulosemantels,  wieder  eine  innigere 
Verbindung  durch  Verschmelzen  der  Mantelgefässe  hergestellt  werden. 

E.  Concrescenz  (Aggregation). 

Nachdem  von  der  Bildung  verschiedenartiger  Ascidienstöcke  auf 
dem  Wege  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  schon  wiederholt  die 
Rede  war,  sei  noch  auf  deren  Entstehung  durch  Verschmelzen  vorher 
selbständiger  Individuen  hingewiesen,  wie  sie  auch  bei  den  Mouascidien 
vorkommen  kann.  Nicht  selten  setzen  sich  die  Larven  ziemlich  dicht 
neben  einander  fest,  so  dass  sie  mit  fortschreitender  Entwicklung  und 
Grössenzunahme  in  enge  Berührung  und  schliesslich  zur  Verwachsung 
kommen.  Auf  diese  Weise  entstehen  eng  mit  einander  verbundene 
Gruppen  von  2,  4,  6,  8  bis  20  und  mehr  Individuen,  wie  sie  bei 
Ascidia,  Styela,  Styelopsis,  Cioua  und  anderen  Gattungen 
der  Mouascidien  gefunden  werden.  Es  sei  hier  zum  Vergleich  an  die 
ähnlichen  Verwachsungen  von  mehreren  Individuen  bei  den  Schwämmen 
und  Cölenteraten  erinnert  (p.  492  u.  578). 

Die  Verwachsung  betrifft  in  der  Hauptsache  den  Cellulosemantel, 
kann  aber  so  weit  gehen,  dass  die  mit  einander  vereinigten  In- 
dividuen vollständig  von  diesem  umgeben  sind  und  also  wie  bei  einer 
Synascidiencolonie  in  einem  gemeinsamen  Mantel  stecken.  Es  mag 
sein,  dass  derartige  Verwachsungen  auch  zu  noch  innigeren  Gewebs- 
verbindungeu  führen  können.  Jedenfalls  scheint  es,  dass  solche  Aggre- 
gationen bei  Monascidien  gelegentlich  für  gemeinsamen  Ursprungs  ge- 
halten worden  sind  (vgl.  Seeliger,  in  Bronn's  Class.  u.  Ordn.,  1905, 
p.'  175  u.  973). 

Concrescenzen  kommen  in  Verbindung  mit  Stockbildung  auch  bei 
socialen  und  Synascidien  vor;  so  wurde  schon  früher  erwähnt,  dass 
die  Stöcke  von  Diplosoma  durch  nicht  ausschwärmende,  sondern 
im  Stock  verbleibende  Larven,  die  sich  zwischen  die  vorhandenen 
Blastozoide  einfügen,  eine  Vergrösserung  erfahren.  Letzteres  geschieht 
auch  dadurch,  dass  einzelne  Larven  sich  an  Stöcke  ansetzen,  um  eben- 
falls mit  ihnen  zu  verschmelzen  und  weiter  zu  wachsen,  wie  dies  bei 
C 1  a  V  e  1 1  i  n  a  beobachtet  wird  und  auch  bei  D  i  s  t  a  p  1  i  a  und  B  o  t  r  y  1  - 
loides  der  Fall  zu  sein  scheint.  Bei  den  letztgenannten  beiden 
Formen  scheint  nicht  allzuselten  eine  Verwachsung  zweier  Oozoide 
vorzukommen,  die  nach  den  Beobachtungen  von  Pizon  au  Botryl- 
loides  nicht  nur  eine  solche  der  Cellulosemantel  ist,  sondern  durch 
Verschmelzen  der  Mantelgefässe  eine  besonders  innige  wird  (Fig.  540). 
Dann  ist  also  die  Verbindung  der  Individuen  eine  ebenso  enge  oder 
sogar   noch   engere   als   diejenige   der   durch  Knospung  aus  einander 
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hervorgegangenen  Blastozoide,  wie  z.  B.  ein  Vergleich  mit  den  in  Fig.  523 
und  524  abgebildeten  jungen  Dip  losoma-Colouieu  erkennen  lässt. 
Uebrigens  können  auch  junge  benachbarte  Colonien  zur  Con- 
cresceuz  gelangen.  Verschmelzungen  solcher  neben  einander  befind- 
lichen und  gegen  einander  vorwachseuden  Colonien  konnte  auch  Ban- 
CROFT    (1903)    bei    Botryllus    und    Botrylloides    wiederholt 


Fig".  540.  Concrescenz  zweier  mit  Knospen  versehenen  Oozoide  von  der  Ventral- 
Seite  gesehen.     (Nach  PIZON,   1900.) 

An  den  Oozoiden  {Oo)  die  Blastozoide  5,  u.  B.^,  und  von  ihnen  ausgehend  die 
Mautelgefässe  {mg)  mit  ihren  ampullenartigen  Erweiterungen,  m  Cellulosemantel. 

beobachten  und  dabei  ebenfalls  eine  sehr  enge  Vereinigung  der  Ge- 
fässe  feststellen,  so  dass  die  beiden  mit  einander  verschmolzenen 
Colonien  ein  einziges  System  bilden.  Die  Concrescenz  scheint  sich, 
wie  zu  erwarten  war,  auf  Angehörige  derselben  Art  zu  beschränken 
und  auch  bei  solchen  nicht  immer,  sondern  nur  unter  gewissen  Be- 
dingungen stattzufinden  (Pizon,  Bancroft). 

F.   Die  weitere  Ausbildung  und  Organentwicidung  der  Knospen. 

Obwohl  das  Zustandekommen  der  Knospen  und  die  Beziehungen 
zum  Mutterthier  in  den  einzelnen  Abtheilungen  der  Ascidien  recht 
verschiedene  sind,  so  ist  doch  als  übereinstimmend  bei  ihnen  festzu- 
halten, dass  sie  alle  aus  einer  dreischichtigen  hohlen  Anlage  hervor- 
gehen, deren  als  äusseres,  mittleres  und  inneres  Keimblatt  aufzu- 
fassende Schichten  im  Ganzen  auf  die  entsprechenden  Blätter  des 
Mutterthieres  zurückzuführen  sind  (Fig.  510 — 512  u.  537,  p.  712  u. 
737).  Das  äussere  Blatt  rührt  vom  Hautepithel,  das  mittlere  vom 
Mesenchym  der  Larve  und  das  innere  gewöhnlich  vom  Kiemendarm 
oder  Epicardialrohr  her. 

Bei  den  Botrylliden  soll  das  innere  Blatt  freilich  vom  Epithel  des 
Peribranchialraums  der  Larve  herstammen,  und  da  dieses  in  der  Embryo- 
nalentwicklung vom  Ectoderm  herrührt,  so  würde  hier  bereits  eine  Ver- 
schiedenheit zwischen  dieser  und  der  Knospenentwicklung  bestehen,  die 
man  auf  andere,  freilich  wenig  befriedigende  Weise  auszugleichen  ge- 
sucht hat  (vgl.  p.  714). 
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Von  den  drei  Schichten  der  Knospe  erfordert  die  innere  unsere 
besondere  Aufmerksamkeit,  da  von  ihr  weiterhin  die  Hauptthätigkeit 
entfaltet  wird,  während  das  Ectoderm  sich  ziemlich  passiv  verhält  und 
in  der  Hauptsache  nur  das  Hautepithel  und  den  Cellulosemantel,  so- 
wie die  Einseukungen  zur  Bildung  der  Ingestions-  und  Egestions- 
öffnung  liefert.  Zwar  ist  von  verschiedenen  Forschern  angegeben 
worden,  dass  auch  das  äussere  Blatt  in  weitgehender  Weise  an  der 
Knospenentwicklung  betheiligt  sei  und  z.  B.  bei  den  Botrylliden  einen 
Theil  des  Mesenchyms  und  der  Geschlechtsorgane  (Pizon),  sowie  auch 
das  Gehirn  (Oka,  Pizon,  Garstang),  bei  den  Distomiden  sogar  das 
ganze  Nervenrohr  (Salensky,  Julin)  zu  liefern  habe.  Diese  An- 
gaben sind  freilich  nicht  ohne  Widerspruch  geblieben,  wie  sich  aus  den 
-auf  die  gleichen  oder  nahestehende  Objecte  bezüglichen  Mittheilungen 
von  Hjort,  Ritter  (Botrylliden),  sowie  von  Hjort,  Caullery  und 
BoNNEViE  (Distomiden)  ergiebt,  wonach  vor  Allem  (in  Ueberein- 
stimmung  mit  den  älteren  Angaben  von  A.  Kowalevsky)  das  Nerven- 
rohr aus  dem  inneren  Blatte  hervorgeht. 

Bezüglich  des  äusseren  Blattes  besteht  also  ein  besonders  auf- 
fälliger Unterschied  zur  Embryonalentwicklung,  indem  es  bei  dieser 
wichtige  Organe  wie  das  umfangreiche  Nervensystem  der  Larve,  deren 
Sinnesblase  und  Flimmergrube,  sowie  die  Epithelwand  des  Peri- 
branchialraums  aus  sich  entstehen  lässt,  während  diese  Organe  nach 
den  sehr  übereinstimmenden  An- 
gaben der  meisten  Autoren  bei  der 

Knospenentwicklung  vom  Entoderm  »,^,„ 

herkommen.  ■'^^'  ' 

Das    mittlere    Knospenblatt  ^P^                      ^ 

scheint  in  übereinstimmender  Weise 

mit  der  Embryonalentwicklung  die  & C 

Bildung    von    Bindegewebe,    Blut- 
zellen, Zellen  des  Cellulosemantels.  n Jß 

Musculatur  und  Geschlechtsorganen  ,  l 

zu   besorgen,    wenn    auch  hinsieht-         K--^^ ^~ -Ä 

lieh  der  Herkunft  der  letzteren  und  "-  -^^ 
wohl  besonders  der  Keimzellen  von  ^^^ 
mancher    Seite    auch    das    äussere 
und   innere  Blatt   in  Anspruch  ge- 
nommen werden  (Pizon,  Lefevre).  ~, ep 


Fig.  541.    Junge  Knospe  von  Glosso- 
phorum  sabulosum.  (Nach  Hjort,  1896.) 

AA,  BB,  CCLage  darin  Fig.  542  dar-  ^^ 

gestellten    drei    Schnitte,     d   Darmkanal,    die 
übrigen  Buchstaben  wie  in  Fig.  542  A — C. 

Schon  aus  den  für  die  einzelnen  Formen  der  Ascidienknospung 
gemachten  Angaben  war  zu  ersehen,  wie  das  innere  Blatt  bei  den 
weiteren  Entwicklungsvorgängen  in  der  Knospe  die  Hauptrolle  spielt. 
Das  Anfangs  nur  kleine  Entodermsäckchen  nimmt  an  Umfang  zu 
und  an  ihm  treten  die  schon  früher  für  die  Botrylliden  erw^ähnten 
paarigen  Aussackungen  auf  (Fig.  541  u.  542  JL  u.  B),  die  sich  auch 
bei   der   nach  anderem  Typus  verlaufenden  Knospung,   d.  h.   bei   der 
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pylorischen,  epicardialen ,  abdominalen  und  stolonialen  Knospung, 
in  ungefähr  entsprechender  Weise  vorfinden.  Man  kann  sich  in  dieser 
Beziehung  noch  immer  an  die  alten  von  A.  Kowalevsky  gegebenen 
Bilder  halten,  durch  welche  dieses  wichtige  Verhalten  (für  Pero- 
phora  und  Distaplia)  bekannt  wurde  (Fig.  544).  Die  beiden  Aus- 
stülpungen (Fig.  541—544),  in  denen  man  die  Anlagen  der  Peri- 
branchialsäcke    vor   sich  hat,    umwachsen   den    mittleren    Theil   des. 


r.pe 


Y\%.  542.    Querschnitte  durch  die  junge  Knospe  von  Glossophorum  sabulosum 
in  der  durch  die  drei  punktirten  Linien  der  Fig.  541  {A,  B,  C)  angegebenen  Lage.    (Nach, 

Hjort,   1896.)  ^    .,     ,    ,, 

ep  Epieardium,  ect  Ectoderm  (Hautepithel),  kd  Kiemendarm,  Jh  primäre  Leibeshohle, 
l.pe  linker  Peribranchialsack,  n  Neuralrohr,  r.pe  rechter  Peribranchialsack. 


Entodermsäckchens,  der  in  der  Hauptsache  die  Anlage  des  Kiemendarms 
darstellt,  indem  sie  von  den  Seiten  her  gegen  die  dorsale  und  ventrale- 
Mittellinie  vordringen.  Bei  Distaplia  wachsen  sie  an  der  Dorsalseite 
zipfelartig  gegen  einander  vor  (Fig.  544  B),  um  sich  hier  zur  Bildung 

der   unpaaren    Cloake 
^^  g  zu    vereinigen ,    wäh- 

rend sie  an  der  Ven- 
-^  tralseite  getrennt  blei- 

ben   (Fig.   542).     Die 


vks 


Figf.  543.  Querschnitt 
durch  eine  junge  Clavel- 
lina,  schematisirt.  (Nach 
Seeliger,  1897). 

e  Egestionsöffnung ,  el 
Cloake ,  es  Endostyl ,  kd' 
Kiemendarm ,  ks  Kiemen- 
spalten ,  Ih  Leibeshöhle,  m 
Mantel,  n  dorsaler  Nerven- 
strang,7)^  Peribranchialraum, 
rz  Rückenzapfeu  des  Kiemen- 
darms. 


Ausstülpungsöffnungen  zwischen  der  Kiemendarmhöhle  und  den  Peri- 
branchialräumen  scheinen  sich  zu  schliessen,   obwohl  man  vermuthen. 
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könnte,  dass  hieraus  die  bleibenden  Verbindungen  zwischen  Kiemen- 
darm und  Peribranchialhöhle,  nämlich  die  beiden  ersten  Kiemenspalten 
hervorgingen,  wie  dies  auch  angegeben  worden  ist.  Jedoch  scheint 
es,  als  ob  die  ersten  wie  die  späteren,  in  regelmässigen  Reihen  sich 
anordnenden  Kiemenspalten  durch  eine  nachträgliche  Verlöthung  des 
Peribranchial-  und  Kiemendarmepithels  entständen.  Die  Ingestions- 
und Egestionsöffnungen  kommen  dadurch  zu  Stande,  dass  an  der 
vorderen  Partie  der  Knospe  je  eine  Ectodermeinsenkung  auftritt, 
die  sich  mit  dem  Kiemendarm  bezw.  mit  der  Cloake  vereinigt 
(Fig.  543). 

Gewisse  Unterschiede,  die  hinsichtlich  der  Entwicklung  der  Peri- 
branchialräume  und  der  Cloake  in  den  Angaben  der  Autoren  bestehen 
und  zum  Theil  auf  ein  verschiedenartiges  Verhalten  der  einzelnen  Formen 
zurückzuführen  sind,  kommen  für  unsere  Zwecke  weniger  in  Betracht. 
Besonders  handelt  es  sich  darum,  ob  die  beiden  Säcke  im  Zusammenhang 
zur  Ablösung  vom  Kiemendarm  kommen,  so  dass  sie  Anfangs  einen  ge- 
meinsamen Raum  bilden,  dessen  mittlere  dorsale  Partie  sich  dann  als 
Cloake  von  den  nunmehr  zur  Differenzirung  gelangenden  Peribranchial- 
räumen  absetzt,  oder  ob  sie  von  vornherein  getrennt  sind,  wie  dies  oben 
geschildert  wurde.  Nach  den  von  Kowalevsky,  Seeliger,  Van  Beneden 
und  JuLiN,  HjORT,  Ritter,  Lefevre  u.  A.  gegebenen  Darstellungen  ist 
anzunehmen,  dass  der  Vorgang  sich  auf  die  eine  wie  andere  Weise  voll- 
ziehen kann,  wobei  es  sich  nur  um  ein  zeitlich  verschiedenes  Auftreten 
der  betreffenden  Bildungsvorgänge,  nicht  aber  um  grundsätzliche  Ver- 
schiedenheiten handelt,  so  dass  in  dieser  Beziehung  auf  die  eigenen  Unter- 
suchungen der  genannten  Autoren  verwiesen  sei. 

Bei  der  Entstehung  des  Peribranchialraums  in  der  Knospe  ist 
als  besonders  bedeutungsvoll  nochmals  hervorzuheben,  dass  seine 
Wandung  aus  dem  im  Allgemeinen  als  En toder m  ange- 
sprochenen inneren  Knospe nblatt  hervorgeht,  wobei 
dessen  oben  erwähnte,  für  die  Botrylliden  angegebene  Herkunft  aus 
dem  ectodermalen  Peribranchialepithel  des  Oozoids  unberücksichtigt 
bleiben  kann,  zumal  es  sonst  vom  Kiemendarm  geliefert  wird,  also 
thatsächlich  vom  inneren  Blatt  des  Oozoids  herrührt.  Peribranchial- 
raum  und  Cloake  zeigen  also  in  der  Knospe  eine  von  der 
Embryonalentwicklung  ganz  abweichende  Entstehung, 
insofern  sie  bei  der  Embryonalentwicklung  aus  Ectodermeinstülpungen 
hervorgehen,  worauf  schon  bei  Besprechung  der  einzelnen  Abtheilungen 
hingewiesen  werden  musste. 

An  der  Ventralwand  des  Kiemendarms  gelangt  in  Form  einer 
Verdickung  und  leichten  rinnenartigen  Einsenkung  der  Eiidostyl  zur 
Ausbildung,  was  nicht  immer  ganz  in  der  ventralen  Mittellinie  ge- 
schieht, aber  doch  in  Folge  der  nachträglichen  Verlagerung  zu  einer 
symmetrischen  Anordnung  führt  (Fig.  543).  Zu  gleicher  Zeit  mit  der 
Abfaltung  der  Peribranchialsäcke  trat  am  Hinterende  des  Entoderm- 
säckchens  eine  unpaare  zapfenförmige  Aussackung  auf,  die  Anlage 
des  Verdauungstractus  (Fig.  544  A).  Indem  sie  sich  (nach  der  linken 
Seite)  krümmt,  wird  sie  zur  Darmschlinge,  an  der  später  die  Sonde- 
rung der  einzelnen  Abschnitte  zum  Oesophagus,  Magen  und  Darm, 
sowie  die  Ausstülpung  des  Divertikels  der  Pylorusdrüse  (der  sog. 
darmumspinnenden  Drüse)  vor  sich  geht  (Fig.  544  B  u.  545).    Schliess- 
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lieh  legt  sich  das  blinde  Ende  der  Darmschlinge  an  die  Cloakenwand, 
worauf  der  Durchbruch  in  diese  erfolgt. 

Ausser  der  Bildung  der  Peribrauchialräume  ist,  wie  schon  vorher 
erwähnt,  diejenige  des  Ceiitralnerveiisystems  (im  Hinblick  auf  seine 
ectodermale  Entstehung  in  der  Embryonalentwicklung)  von  ganz  be- 
sonderem Interesse.  Wenn  auch  die  zu  seiner  Entwicklung  führenden 
Vorgänge  eine  recht  verschiedene  Deutung  erfahren  haben,  so  ist  doch 
für  eine  Reihe  recht  differenter  Formen  (Distaplia,  Botryllus, 
Amaroecium,  Perophora)  die  Herkunft  des  ganzen  oder 
eines  Theils  des  Nervenrohrs  vom  Entodermsäckchen 
wiederholt  und  so  bestimmt  angegeben  worden,  dass  diese  Angaben  volle 
Beachtung  verdienen.  Kowalevsky  Hess  das  Nervensystem  in  Gestalt 
einer  Rinne,  die  sich  zum  Rohr  schliesst,  in  der  dorsalen  Mittellinie 
des  Kiemendarms  entstehen,  wobei  es  sich  nicht  völlig  von  diesem  ab- 
setzt, sondern  am  Vordereude  durch  die  Flimmergrube  in  die  Kiemen- 


-P- 


/ 


■A 


Fi^.  544.     Zwei  Entwicklungsstadien  der  Knospen  von  Distaplia.    (Nach  A.  Ko- 
walevsky,   1874.)  .,     ,        ,c  r    .  , 

d  Darmk.inal,  dr  Drüsenausstülpung  am  Pylorustheil  des  Magens,  /  der  sogenannte 
Stolofortsatz,  (j  Genitalorgane,  n  Nervenrohr,  ])  Peribranchialsäcke. 


höhle  mündet  (Fig.  544^  u.  B,  545  u.  542).  Das  Ganglion  entsteht 
durch  Verdickung  und  Wucherung  der  Dorsalrohrwandung,  worin 
dessen  übriger  Theil  mit  dem  weiteren  Wachsthum  der  Knospe  wohl 
einbezogen  wird,  wenn  er  nicht  verödet.  Uebrigeus  scheint  das  Nerven- 
rohr nicht  nur  eine  vordere,  sondern  auch  eine  hintere  Oetlnuug  in 
die  Eutodermhöhle  (Peribranchialraum  oder  Cloake)  ziemlich  lange 
bewahren  zu  können,  wie  dies  bei  Botryllus  beobachtet  wurde  (Oka, 
Hjort). 

Nach  den  (von  Hjort,  Bonnevie  und  Caullery)  an  Distomiden 
und  Polycliniden  gemachten  Wahrnehmungen  entsteht  das  Nerven- 
rohr an  der  Dorsalseite  des  Kiemendarms  in  Form  einer  Ausstülpung 
(Fig.  542^  u.  B),   die   sich   nach  vorn  verlängert   und   ziemlich  weit 
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noch  blind 


endigt 


(Fig.  541).     Später   schnürt  sich 


nach  vorn   immer 

das  Dorsalrohr  an  seiner  Ursprungsstelle  vom  Kiemendarm  ab,  womit 
die  hintere  Oeffnung  also  verloren  geht,  doch  verbindet  sich  das 
Dorsalrohr  dann  am  Vorderende  wieder  mit  diesem  und  öffnet  sich 
mit  dem  verdickten  Vorderende  als  Flimmergrube  in  die  Kiemendarm- 
höhle.  Das  Ganglion  nimmt,  wie  schon  erwähnt,  durch  eine  Ver- 
dickung des  Nervenrohrs  seine  Entstehung. 


Fig.  545.  Späteres  Stadium  der  Knospenbildung  von  Distaplia.  (Nach  A.  Ko- 
WALEVSKY,    1874.) 

cl  Cloake,  dr  Drüsenausstülpung,  e  Egestionsöffnung,  ed  Enddarm,  g  Genitalorgane, 
i  Ingestionsöffnung,  n  Nervenrohr,  n'  visceraler  Nervenstrang,  oe  Oesophagus,  p  Peri- 
branehialsack,  st  sogenannte  Stoloausläufer. 

Die  hier  hauptsächlich  in  Anlehnung  an  Kowalevsky's  ursprüng- 
licher Darstellung  von  Distaplia  geschilderte  entodermale  Entstehung 
des  Nervenrohrs  ist  von  Hjort,  Bonnevib  und  Caulleey  für  dieselbe 
Form  bestätigt  worden.  Oka  und  Hjort  stellten  die  gleiche  Herkunft 
für  die  Botrylliden  fest,  und  nach  Rittbr's  Beobachtung  an  Goodsiria 
ist  deren  Nervenrohr  ebenfalls  entodermalen  Ursprungs,  wenn  es  sich  auch 
bei-  dieser  Form  nicht  ganz  direct  auf  eine  Einfaltung  der  Entodermblase 
zurückführen  lässt.  Ebenfalls  etwas  modificirt,  aber  entschieden  ento- 
dermaler  Natur,  ist  die  Bildung  des  Neuralrohrs  bei  den  Polycliniden 
(Amaroecium,  Circinalium,  Glossophorum)  nach  den  Unter- 
suchungen von  KowALEVsKY,  HjORT  uud  Caullery,  denen  sich  auch  die- 
jenigen von  PizoN  anschliessen,  nur  dass  er  dem  Dorsalrohr  eine  andere 
Bedeutung  zuschreibt. 

Die  entodermale  Herkunft  des  Dorsalrohrs  vermochte  Seeliger  in- 
sofern   nicht    für    ganz    unbedingt    sicher    oder    doch   nicht  für  alle  Fälle 
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geltend  zu  halten,  als  er  bei  Clavellina  nur  den  vordersten  ausge- 
höhlten Theil  auf  eine  Entodermausstülpung  zurückführen  konnte,  das 
Uebrige  jedoch  eher  für  mesodermalen  Ursprungs  ansehen  musste.  Bei 
Perophora  soll  nun  in  der  That  das  Dorsalrohr  aus  einem  soliden 
Zellenstrang  hervorgehen,  dessen  Entstehung  auf  die  Zusammenlage- 
rung der  vorher  verstreuten  Mesenchymzellen  zurückzuführen  wäre 
(Lefevre,    1898). 

Damit  nun  aber  eine  dritte  Möglichkeit  für  die  Entstehung  des 
Dorsalrohrs  nicht  fehlt,  ist  es  auch  vom  Ectoderm  hergeleitet  worden, 
wie  schon  vorher  erwähnt  wurde  (p.  713  u.  727).  Bereits  E.  van  Beneden 
und  Jui.iN  hatten  wenigstens  für  den  hinteren  Theil  des  Nervenrohrs 
bei  der  Knospung  von  Clavellina  eine  innige  Verbindung  zwischen 
Neuralrohr  und  äusserem  Blatt  angenommen  (Fig.  547  C — F).  Bei  der 
Botrylliden-Knospung  sollte  das  Gehirnganglion   durch  Zellwucherung  des 

ectodermalen  Epithels  entstehen, 
und  nach  Salensky  entwickelt 
sich  auch  bei  Distaplia  das 
Dorsalrohr  schon  sehr  früh  in 
Form  einer  Ectodermverdickung 
'^-eS  (Pig,    526,    p.    728),    was    von 

JuLiN  für  Distaplia  bestätigt, 
von  BoNNEViE  hingegen  in  Ab- 
rede gestellt  wird. 


'^-kd. 


.^~^-£p 


Fig.  546.  Oozoid  von  A  m  a  - 
roecium  roseum  nach  der  Um- 
wandlung der  Larve.  (Nach  Hjoet, 
1896.) 

cl  Cloake,  e  Egestionsöffnung, 
ep  Epicardialrohr,  es  Endostyl,  h  Herz, 
i  Ingestionsöffnung,  kd  Kiemendarm, 
ma  Magen,  n  Ganglion,  oe  Oesophagus. 


h 


t>.. 


Im  Ganzen  gewinnt  man 
aus  diesen  leider  recht  wider- 
sprechenden Angaben  den  Ein- 
druck, dass  die  Herleitung  des 
Neuralrohrs  vom  Entodermsäckchen  die  grössere  Wahrscheinlichkeit  für 
sich  hat,  abgesehen  von  den  Verschiedenheiten,  die  bei  den  einzelnen 
Abtheilungen  der  Ascidien  bestehen  könnten. 

Ausser  den  Peribranchialräumen  und  dem  Centralnervensystem 
hat  die  Eutodermblase  noch  zwei  weitere,  für  die  Ausbildung  der 
Knospe  sehr  wichtige  Gebilde,  nämlich  das  Epicardium  und  Feri- 
cardium,  zu  liefern. 

Das  Epicardium  musste  schon  mehrfach  erwähnt  werden,  da  es 
bei  den  Knospungsvorgängen  verschiedener  Ascidien  eine  wichtige  Rolle 
zu  spielen  hat  (vgl.  p.  719,  727,  733  u.  738).  Es  entsteht  am  basalen 
Theil  des  Kiemendarms,  ventral  von  der  Mündung  des  Oesophagus, 
also  zwischen  dieser  und  dem  Endostyl,  als  zapfenförmige,  später 
röhrenförmige  Ausstülpung.  Als  solche  lernten  wir  das  Epicardium 
bei  Amaroecium  kennen  (Fig.  546).  Es  steht  hier  mit  der  Kiemen- 
darmhöhle  durch  eine  paarige  Oeffnung  in  Verbindung;   die  Ausstül- 
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pung  niuss  also  eine  doppelte  gewesen  sein,   die  jedoch  das  unpaare 
Rohr  liefert  (Maurice  und  Schulgin,  Hjort). 

Dementsprechend  liegen  die  Verhältnisse  auch  bei  C 1  a  v  e  1 1  i  n  a ,  bei 
welcher    das    Epicardialrohr   ebenfalls    durch    einen    zweifachen  Porus    in 
den  Kiemendarm  mündet.     Dies  gilt  zunächst  für  die  Larve,  während  in 
der     Knospe     Epicardial- 
und  Kiemendarmhöhle  An- 
fangs   durch     eine    weite 
Oeffnung      communiciren, 
die     aber     später     durch 
eine  mediane  Scheidewand 
überbrückt  wird,    so  dass 
dann    abermals    zwei    en- 
gere       Verbindungswege 
zwischen      Epicard      und 
Kiemendarm         bestehen 
(Fig.  547^). 


Figf.  547.  Querschnitte 
durch  den  hinteren  Körpertheil 
einer  Knospe  von  Clavelliua. 
(Nach  VAX  Beneden  und  Julin, 
1887.) 

ep  Epicardialrohr,  g  Geni- 
talsäckehen,  h  Herz,  i  Intesti- 
num m  Magen,  n  visceraler 
Nervenstrang,  oe  Oesophagus, 
■pc  Pericardialsack,  ph  Hinter- 
wand des  Pharynx  (Kiemen- 
darmes) mit  der  Einmündung 
des  Oesophagus  und  den  paari- 
gen Mündungen  des  Epicardial- 
rohrs,  st  Stoloscheidewand. 


Das  blinde  Ende 
des  Epicardialschlauchs 
gabelt  sich  später  und 
hier  soll  eine  Verbindung 
mit  dem  Pericardium 
in  Form  eines  Spalten- 
paares vorhanden  sein  (E.  van  Beneden  und  Julin),  was  freilich 
nach  anderen  Angaben  nicht  so  unbedingt  sicher  wäre  (Seeliger, 
Ritter,  Lefevre).  Ueberhaupt  bestehen  hinsichtlich  der  Entwicklung 
von  Herz  und  Pericard  zwischen  den  genannten  und  früheren  Autoren 
ziemlich  weitgehende  Differenzen,  auf  die  einzugehen  hier  viel  zu 
weit  führen  würde.  Abgesehen  davon,  dass  für  den  Zellencomplex, 
welcher  bei  Perophora  die  Anlage  des  Pericardial-Herzschlauches 
darstellt,  von  Lefevre  eine  mesodermale  Herkunft  vermuthet  wurde, 
stimmen  die  Angaben  der  Autoren  doch  im  Allgemeinen  darin  übereiu, 
dass  Herz  und  Pericard  entodermalen  Ursprungs  sind,  wenn  auch 
über  die  Beziehungen  zur  primären  Entodermblase  recht  verschiedene 
Meinungen  geäussert  wurden.  So  glaubte  Seeliger  bei  Clavellina 
das  Herz  von  einer  Ausstülpung  der  Entodermblase  herleiten  zu  dürfen, 
nach  VAN  Beneden  und  Julin  hingegen  stände  der  Pericardialschlauch 
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der  Knospe  mit  dem  in  ihrem  Stiel  gelegenen  Entoderm  und  also 
mit  dem  Stoloseptum  in  Verbindung,  aus  welchem  er  demnach  her- 
zuleiten wäre.  Wir  haben  bereits  früher  mehrere  Bilder  einer  Quer- 
schnittserie wiedergegeben,  welche  dieses  Verhalten  erläutern  sollten, 
und  können  auch  jetzt  noch  wieder  darauf  zurückgreifen  (Fig.  547 
A—F).  Danach  würde  die  Stoloscheidewand  direct  in  den  Pericardial- 
schlauch  übergehen  (Fig.  547  F,  E,  D)  und  der  Herzschlauch  entsteht 
in  Folge  einer  dorsalen  Einfaltung  des  Pericardialschlauchs  (Fig.  547 
D,  C).  Diese  Darstellung  lässt  ausserdem  die  nahen  Lagebeziehungen 
zwischen  dem  Pericardial-  und  Epicardialschlauch  erkennen,  dessen 
Enden  sich  dem  ersteren  dorsal  dicht  anschmiegen  (Fig.  547  D), 
wie  auch  seine  Ausgestaltung  zu  einem  grösstentheils  unpaaren,  an 
beiden  Enden  aber  paarigen  Schlauch  daraus  zu  entnehmen  ist 
(Fig.  547  A—D). 

Diese  Darstellung  von  der  Entwicklung  des  Epicardiums  und  Peri- 
cardiums  soll  nur  ungefähr  die  in  Betracht  kommenden  Verhältnisse 
characterisiren,  macht  aber  keinerlei  Anspruch  darauf,  sie  erschöpfend 
zu  behandeln,  da  dies  bei  der  schon  erwähnten  grossen  Verschiedenheit 
der  einander  zum  Theil  direct  widersprechenden  Angaben  hier  unmöglich 
ist.  Es  kommt  hinzu,  dass  die  auf  Knospung  bezüglichen  Angaben 
auch  zu  denen  im  Gegensatz  stehen,  welche  für  die  betreffenden  Vor- 
gänge in  der  Embrj^onalentwicklung  gemacht  wurden,  und  dass  diese 
jedenfalls  zum  Vergleich  herangezogen  werden  müssen,  wenn  die  ganze 
Darstellung  von  Werth  sein  soll.  Ausser  auf  die  schon  früher  im 
Speciellen  Theil  dieses  Lehrbuchs  gegebene  Zusammenfassung  sei  daher 
auf  diejenige  von  Seeliger  (Bronn's  Classen  und  Ordnungen  des  Thier- 
reiches,  1904  und  1905),  sowie  auf  die  speciellen  Arbeiten  von  Kowa- 
LEVSKY,  Seeliger,  Maurice  und  Schulgin,  van  Beneden  und  Julin,  Hjort, 
JuLiN,  Caullery,  Ritter,  Lefevre  u.  A.  verwiesen. 

Die  Geschlechtsorgane  entstehen  aus  dem  Mesoderm  der  Knospe, 
wie  schon  aus  den  Angaben  der  älteren  Autoren  (Kowalevsky, 
VAN   Beneden   und  Julin)   hervorgeht  und  durch   die  späteren  Be- 


«^ 


Fig.  548.  Ä  Dorsalansiclit  der  Darmschleife  in  der  Knospe  von  Perophora 
Listeri  mit  der  Anlage  der  Genitalorgane.  £  etwas  älteres  Genitalsäckchen  mit  Genital- 
strang.    (Nach  VAN  Beneden  und  Julin,  1887.) 

dr  darmumspinnende  Drüse,  g  Genitalsäckchen,  gs  Genitalstrang,  i  Intestinum, 
m  Magen,  oe  Oesophagus. 


IX.  Capitel.     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 


751 


obachtungen    bestätigt   wird    (Pizon,    Lefevre,    Seeliger).     Durch 

ZusaDimenhäiifen  der  in  der  Leibeshöhle  verstreuten  Mesenchymzellen 

wird   ein  Strang  gebiklet,    welcher   bei    Clavellina   dorsal    in   der 

Medianlinie,  dicht  unter  dem  Neuralrohr,  gelagert  ist  und  sich  später 

aushöhlt   (Fig.  547  E).    Die   ihn  zusammensetzenden  Zellen  brauchen 

von  den  Mesenchymzellen  noch  nicht  wesentlich  verschieden  zu  sein, 

aber   andererseits   können    sich    die   Keimzellen    bereits   sehr   früh  in 

der  Knospe  differenziren  und  unregelmässig  verstreut  oder  zu  Gruppen 

vereinigt  in  deren  Leibeshöhle  liegen  (Fig.  510  u.  511,  p.  712).     Sie 

können    dann    ohne   Weiteres   in   die 

folgende      Knospengeneration      über-  JJ 

gehen ,    wie    dies    schon    früher    von 

den  Botryllideu   und  Distomiden  mit- 

getheilt  wurde  (vgl.  p.  717).  . 

A 


Fig'.  549.    Zwei  spätere  Stadien  der  Genital- 
in    der    Knospe    von    Perophora 
(Nach    VAN    Beneden    und    Julin, 


entwicklung 

Listeri. 

1887.) 

(j  Genitalstrang,  h  Anlage 
k  Keimlager  des  Ovariums ,  od 
Ovarium,  vd  Vas  deferens. 


des    Hodens, 
Oviduet,    ov 


Die    weitere  Ausbildung  des  Ge- 
nitalapparates lässt  sich  in  besonders 

instructiver   Weise    bei    Clavellina 

und    Perophora    verfolgen ,     bei 

welchen     Formen     sie     von     Kowa- 

LEVSKY,    Seeliger,    van  Beneden- 

JuLiN  und  Lefevre  eingehend  unter- 
sucht wurde.    Die  Genitalanlage  liegt 

als   unpaare  Zellenmasse    dorsal   vom 

Darm    ungefähr    an    der    Stelle,    an 

welcher  die  „darmumspinnende  Drüse" 

in  diesen  einmündet.  Der  solide  Zellen- 
haufen   höhlt  sich  aus  und  die  Wand 

dieses    Bläschens    verlängert    sich    in 

einen   dünnen   Zellenstrang,    der   sich 

bis    zur    Cloake    fortsetzt   (Fig.  548). 

Damit  ist  die  Anlage  der  Keimdrüsen 

und  des  Ausführungsganges  gegeben, 

denn  aus  dem  primären  Genital bläschen 

gehen  in  Folge  einer  später  eintretenden 

Spaltung    (Fig.    458  B)    beide    Keim- 
und    Ovarium)    her- 
aus sich  die  entsprechenden  Ausführungsgänge  bilden 
und  Julin,  Seeliger).     Der  mehr  ventral   gelegene 
in  der  Entwicklung  voraus  und  wird  zu  einem  flaschen- 


drüsen  (Hoden 
vor,  von  denen 
(van  Beneden 
Abschnitt  geht 


förmigen  Bläschen,  dem  Hoden,  dessen  nunmehr  ausgehöhlter  Aus- 
führungsgang zunächst  noch  in  den  anderen  Abschnitt,  der  Anlage 
von  Ovarium  und  Oviduet,  einmündet  (Fig,  549^).  Letzterer  kommt 
dadurch  zu  Stande,  dass  im  weiblichen  Keimschlauch  am  blinden  Ende 
eine  starke  Zellwucherung  und  damit  eine  Abgrenzung  des  Ovariums 
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vom  Eileiter  erfolgt  (Fig.  549),  welcher  sich  unter  Verwendung  des 
ursprünglichen  Genitalstranges  bis  zur  Cloake  verlängert  und  sich  in 
diese  öffnet.  Auch  die  Verbindungsstelle  mit  dem  männlichen  Aus- 
führungsgang ist  in  Folge  dieser  Wachsthumsvorgänge  gegen  die 
Cloake  hin  verschoben  worden,  so  dass  schliesslich  auch  das  Vas 
deferens  getrennt  vom  Eileiter  in  die  "Cloake  mündet  und  beide  Ge- 
schl,echtsapparate  nunmehr  von  einander  unabhängig  sind.  Dass 
übrigens  zuweilen  zwischen  den  Samenbildungszellen  des  Hodens  ge- 
legentlich auch  Eizellen  gefunden  werden,  dürfte  seine  Erklärung  in 
der  gemeinsamen  Anlage  beider  Keimdrüsen  linden,  bei  welcher  mög- 
licher Weise  eine  Versprengung  einzelner  Zellen  oder  Zellen- 
complexe  eintreten  kann.  Die  weitere  Ausbildung  des  Geschlechts- 
apparates, welche  äusserlich  in  einer  Verzweigung  der  Keimdrüsen 
und  innerlich  in  der  Differenzirung  der  verschiedeneu  Zellenelemente 
der  Hoden  und  Ovarien  besteht,  soll  an  dieser  Stelle  nicht  berührt 
werden,  zumal  einige  dieser  Vorgänge  bereits  im  Allg.  Theil  dieses 
Buches  (I.  Bd.,  p.  321)  behandelt  werden  mussten. 

Nicht  immer  verläuft  die  Entwicklung  des  Genitalapparates  in  der 
hier  geschilderten  Weise,  indem  Form  und  Lagebeziehung  der  Keim- 
drüsen zu  einander,  wie  die  ihrer  Ausführgänge,  ziemlich  verschieden- 
artig sein  können.  Ausserdem  sind  die  beiderlei  Keimdrüsen  nicht 
immer  auf  einander  angewiesen,  sondern  unter  Umständen  ziemlich  un- 
abhängig, worauf  das  früher  erwähnte  Verhalten  der  Botrylliden  hinweist 
(Fig.  510  u.  511).  In  schon  recht  weit  ausgebildetem  Zustand  können 
die  Eier  noch  verstreut  in  der  Leibeshöhle  liegen,  während  die  Anlage 
des  Hodens  erst  wenig  hervortritt  und  entweder  in  einem  nur  losen 
oder  gar  keinem  rechten  Zusammenhang  mit  der  Ovarialanlage  steht. 
Es  liegen  hier  gewiss  zum  Theil  durch  den  eigenartigen  Knospungsver- 
lauf  abgeänderte  Verhältnisse  vor. 


Embryonal-  und  Knospenentwicklung.  Das  Nächstliegende  bei 
der  Organentwicklung  in  der  Knospe  ist  immer  der  Vergleich  mit 
den  entsprechenden  Vorgängen  im  Embryo.  Er  wird  von  vornherein 
dadurch  sehr  erschwert,  dass  der  Ausgangspunkt  ein  anderer  ist  und 
der  Larvenzustand  bei  der  Knospung  ganz  wegfällt.  Uebereinstimmend 
sahen  wir  die  Knospenentwicklung  der  Ascidien  von  einer  dreiblättrigen 
Anlage  ausgehen,  aber  hier  beginnt  bereits  die  Schwierigkeit,  indem 
diese  drei  Schichten  verschiedenen  Ursprungs  sind  und  vom  Stand- 
punkte der  Keimblätterlehre  sich  nicht  ohne  Weiteres  vergleichen 
lassen,  wenigstens  nicht  durchgehends.  Das  äussere  und  mittlere 
Blatt  der  dreischichtigen  Knospenanlage  kommen  hierbei  nicht  in 
Betracht,  da  sie  von  den  entsprechenden  Schichten  des  Mutterthiers, 
d.  h.  von  dessen  ectodermalem  Hautepithel  und  Mesenchym  herrühren. 
Zwar  stammt  auch  das  innere  Blatt  zumeist  aus  dem  entodermalen 
Epithel  (des  Epicardialschlauchs,  Stoloseptums  oder  anderer  innerer 
Organe),  aber  bei  der  pallealen  Knospung  der  Botrylliden  sahen  wir 
€s  aus  dem  peribranchialen  Epithel  des  Oozoids,  d.  h.  aus  einer  in 
der  Embryonalentwicklung  ectodermalen  Bildung,  hervorgehen.  Im 
Sinne  der  Keimblätterlehre  ist  also  in  beiden  Fällen  der  Ausgangs- 
punkt ein  verschiedener,  und  doch  entwickelt  sich  ganz  unabhängig 
davon    das  innere  Blatt  in  ziemlich  übereinstimmender  Weise  weiter, 
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indem  es  ungefähr  die  gleichen  Orgaue  liefert,  die  also  im  einen  Falle 
entodermaleu,  im  anderen  Falle  ectodermalen  Ursprungs  wären. 

Bezüglich  der  Organentwicklung  selbst  musste  bereits  am  Ein- 
gang dieses  Abschnittes  darauf  hingewiesen  werden,  dass  solche  Organe 
wie  die  Peribranchialsäcke  und  das  Neuralrohr,  welche  in  der  Em- 
bryonalentwicklung aus  dem  Ectoderm  hervorgehen,  bei  der  Knospen- 
entwicklung entodermaler  Herkunft  sind.  Dass  diese  Verschieden- 
heiten in  Wirklichkeit  bestehen,  kann  nach  den  im  Vorhergehenden 
besprochenen  Untersuchungen  der  betreffenden  Autoren  nicht  zweifel- 
haft sein.  Also  blieb  nicht  viel  anderes  übrig,  als  zuzugeben,  dass 
die  für  die  Embryonalentwicklung  geltende  Keimblätterlehre  für  die 
Knospung  nur  im  beschränkten  Umfang  Geltung  hat  und  dass  ver- 
schiedene Thatsachen  der  Knospenentwicklung  ihr  direet  widersprechen. 
Die  kurzen  Andeutungen  müssen  hier  genügen,  doch  wird  auf  diese 
wichtigen  und  interessanten  Verhältnisse  noch  zurückzukommen  sein 
(vgl.  p.  780,  809  u.  852). 

2.  Pyrosomen. 

Bei  den  Pyrosomen  reicht  die  Bildung  neuer  Individuen  (auf  dem 
Wege  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung)  so  weit  in  die  Embryonal- 
entwicklung zurück,  dass  sie  bei  deren  Betrachtung  nicht  ausser  Acht 
gelassen  werden  kann  und  dementsprechend  bereits  in  unserer  Dar- 
stellung des  Speciellen  Theils  eine  eingehende  Berücksichtigung  finden 
musste  (p.  1315—1333  u.  p.  1389-1398,  Spec.  Theil  dieses  Lehr- 
buchs). Obwohl  seither  auch  die  Embryonalentwicklung  der  Pyro- 
somen (durch  die  Untersuchungen  von  Korotneff,  1906)  eine  erneute 
Bearbeitung  erfahren  hat,  so  würde  es  viel  zu  weit  führen,  wenn  wir 
darauf  abermals  genauer  eingehen  wollten,  sondern  wir  möchten  uns 
(unter  ausdrücklichem  Hinweis  auf  die  frühere  Darstellung)  an  dieser 
Stelle  darauf  beschränken,  eine  Uebersicht  der  für  die  Beurtheilung 
der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  in  Betracht  kommenden  Vor- 
gänge zu  geben  und  ihr  die  durch  die  neueren  Untersuchungen  kennen 
gelernten  Thatsachen  hinzuzufügen. 

A.  Die  Entstehung  der  tetrazoiden  Colonie  aus  dem  Oozoid. 

,  Wenn  die  Embryonalentwicklung  noch  keine  weiten  Fortschritte 
gemacht  hat  und  das  aus  dem  Ei  hervorgehende  Individuum  (Primär- 
individuum, Cyathozoid  nach  Huxley),  das  man  in  Uebereinstimmung 
mit  dem  für  die  Ascidien  gebräuchlichen  Ausdruck  besser  als  Oozoid 
bezeichnet,  noch  ziemlich  unentwickelt  ist,  tritt  an  ihm  doch  bereits 
die  Anlage  neuer  Individuen  deutlich  hervor.  Dies  geschieht  in  Form 
einer  zapfenförmigen  Verlängerung  bezw.  Aussackung  am  hinteren 
Ende  der  Keimscheibe,  als  welche  sich  das  Oozoid  in  Folge  der  bei 
den  Pyrosomen  bestehenden  discoidalen  Furchung  auf  der  Dotter- 
masse das  Ei  zunächst  angelegt  hatte  (Fig.  550  Ä  u.  B).  Der  hintere, 
von  der  Eioberfläche  abgehobene  Theil  der  Keimscheibe  verlängert 
sich  und  wird  dadurch  zu  einem  Stolo-artigen  Anhang,  der  alsbald 
durch  Querfurcheu  eine  Abtheilung  in  vier,  von  der  Basis  nach  der 
Spitze  zu  kleiner  werdende  Abschnitte  erfährt,  die  Anlagen  der  vier 
ersten  Ascidiozoide  (Fig.  551  Ä). 

Bis  dahin  zeigt  der  Stolo  einen  sehr  einfachen  Bau,  indem  er 
sich  im  Wesentlichen   nur   aus  den  Fortsetzungen    der  Organanlagen 
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des  Oozoids  zusammensetzt  (Fig.  550  u.  551).  Dies  gilt  für  das  Ecto- 
derm  wie  für  den  Darm  und  die  Endostylfalte  und  ebensowohl  für 
die  Peribranchialröhren  und  das  Pericardialrolir,  die  alle  continuirlicli 
aus  der  Keimscheibe  (dem  Oozoid)  in  die  Zoidenkette  des  Stolo  über- 
gehen, während  sich  allerdings  das  Centralnervensystem  der  Zoide 
getrennt  anlegen  soll  (Salensky). 


A 


■^ 


'U 


Fig.  550.     Zwei  Embryonen  von  Pyrosoma.     (Nach  A.  Kowalevsky,   1875.) 
d  Cloakenöffnung,  en  Endostylfalten,  n  Nervensystem,  o  Mündung  der  Peribranchial- 
röhren, jo  Peribranchialröhren,  pc  Pericardialsäckchen,  pc'  hintere  röhrenförmige  Fortsetzung 
des  Pericardialsäckchens,    x   hinterer  von  der  Eioberflöche    abgehobener  Theil    der  Keim- 
scheibe (Anlage  des  Stolo),  z  „Zellenzone"  der  Keimscheibe. 


Fig.  551.     Zwei  spätere  Entwicklungsstadien  des  Pyrosomenembryos,  an  denen  sich 
das  Oozoid  vom  Nahrungsdotter  abhebt.     (Nach  Kowalevsky,   1875.) 

d  Nahrungsdotter,  l  Leibeshöhle  des  Oozoids,  die  übrigen  Buchstaben  wie  in  Fig.  550. 
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Der  Anfangs  gestreckt  und  symmetrisch  in  der  Mediane  gelegene 
Stolo  krümmt  sich  mit  fortschreitendem  Längenwachsthum  und  lagert 
sich  schräg,  später  fast  quer  gegen  den  Körper  des  Oozoids  (Fig.  551 
u.  552),  den  die  Zoide  schliesslich  ringförmig  umgeben,  wenn  sie 
grösser  geworden  sind  und  das  Oozoid  an  Umfang  abgenommen  hat 
(Fig.  554).  Dieses  letztere,  welches  bisher  in  der  Entwicklung  noch 
zurück  war  (Fig.  551).  erlangt  nun  allmählich  die  weitere  Ausbildung 
seiner  Organe,  doch  wird  diese  im  Ganzen  keine  sehr  hohe,  vielmehr 
bleibt  sein  Bau  gegenüber  demjenigen  der  Zoide  ein  recht  einfacher 
(Fig.  551  u.  552).  Dies  erklärt  sich  daraus,  dass  dem  Oozoid  allein 
die  Function  zukommt,  die  vier  ersten  Zoide  aus  sich  hervorgehen 
lassen.  Wenn  dies  geschehen  ist  und  die  Zoide  die  nöthige  Ausbildung 
erreicht  haben,  beginnt  sich  das  Oozoid  zurückzubilden.  Die  einzelnen 
Orgaue  unterliegen  einer  Degeneration ;  die  vorher  recht  umfangreiche 


Fig".  552.  Zwei  Entwicklungsstadien  der  Vierercolonie  von  Pyrosoma.  In  .4  ist 
der  Nahruugsdotter  (do)  theilweise,  in  B  vollständig  umwachsen  und  in  die  Leibeshöhle 
des  Oozoids  aufgenommen.     (Nach  Kowalevsky,   1875.) 

c  Cyathozoid  (Oozoid),  cl  Cloakenöffnung,  d  Darmkanal  des  Oozoids,  do  Nahrungs- 
dotter, ec  Ectoderm,  el  Eläoblast,  cn  Endostyl  der  Ascidiozoide, // Flimmergrube,  j;  Ganglion 
des  Oozoids,  /  Ingestionsöffnung  der  Aseidiozoide,  ks  Kiemenspalten,  l  Leibeshöhle  des 
Oozoids,  m  Cellulosemantel,  9i  Nervensystem  der  Zoide,  p  Peribranchialhöhle,  sn  Seiten- 
nerven, V  entodermaler  Verbindungskanal  zwischen  zwei  benachbarten  Zoiden,  z  Reste 
der  Zellenzone. 


Cloakenöffnung  schliesst  sich,  und  zwischen  den  heranwachsenden  Indi- 
viduen der  tetrazoiden  Colonie  ist  das  Oozoid  schliesslich  nur  noch 
als  ein  rundlicher  Körper  zu  erkennen,  der  am  Ende  ganz  verschwindet. 
Dies  sind  also  ähnliche  Vorgänge,  wie  wir  sie  bereits  von  verschiedenen 
Synascidien  (Botrylliden,  Didemniden  und  Distomiden)  zu  schildern 
hatten,  bei  denen  ebenfalls  das  Oozoid  zu  Grunde  geht  oder  spätere 
Generationen   (von   Blastozoiden)   diesem  Schicksal   folgen,   nur   dass 
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bei  den  PjTOsomen  das  Oozoid  noch  mehr  auf  die  blosse  Erzeugung 
einer  bestimmten  Anzahl  von  Zoiden  eingerichtet  ist. 

Bezüglich  der  Auffassung  der  Organisation  des  Oozoids  und  seiner 
Beziehungen  zur  Colonie  bestehen  gewisse  Differenzen,  auf  die  wir  jedoch 
an  dieser  Stelle  nicht  eingehen  möchten,  sondern  bezüglich  deren  wir  auf 
das  füher  (im  Speciellen  Theil)  Gesagte  verweisen  dürfen,  was  übrigens 
zum  Theil  auch  für  das  hier  Folgende,  auf  die  Ausbildung  der  Zoide 
Bezügliche   gilt. 

Der  Uebergang  des  Stolo  aus  einer  längsgerichteten  in  eine  quere 
Stellung  wurde  bereits  erwähnt,  doch  ändert  nicht  nur  der  ganze 
Stolo  seine  Lage,  sondern  dies  ist  auch  bezüglich  der  einzelnen  Zoide 
der  Fall.  Ursprünglich  der  Länge  nach  hinter  einander  gelagert, 
stellen  sie  sich  mit  der  fortschreitenden  Verlagerung  des  Stolo 
schliesslich  parallel  zur  Längsaxe  des  Oozoids  ein  (Fig.  553  u.  554). 
womit  der  Stolo  selbst  einen  zickzackförmigeu  Verlauf  erhält,  indem 
die  dünn  ausgezogenen  Verbindungsbrücken  zwischen  den  Zoiden 
von  dem  Hinterende  des  vorhergehenden  schräg  zu  dem  Vorderende 
des  nachfolgenden  Zoids  aufsteigen. 

Diese  Vorgänge  spielten  sich  innerhalb  des  mütterlichen  Körpers 
ab,  denn  das  von  der  Genitalanlage  der  Ascidiozoide  hervorgebrachte 
einzige  Ei  kommt  unter  theilweisen  Verbrauch  der  zelligen  Elemente 
der  Genitalanlage  zur  Ausbildung  und  Entwicklung.  Zellschichten 
des  mütterlichen  Körpers  bilden  eine  schützende  Hülle  um  den  Em- 
bryo, der  dann  wie  in  einem  Brutsack  liegt.  Aus  diesem  rückt  die 
junge  Colonie  mit  der  fortschreitenden  Entwicklung  der  vier  Ascidio- 
zoide und  der  allmählichen  Rückbildung  des  Oozoids  in  die  Cloake 
hinein  und  gelangt  von  hier  nach  aussen.  Sie  ist  bereits  von  einem 
sehr  umfangreichen  Cellulosemantel  umgeben,  mit  dessen  Abscheidung 
das  Oozoid  schon  sehr  früh  begonnen  hatte  und  in  welchen  die 
vier  primären  Zoide  aufgenommen  wurden.  Als  derartige  Vierer- 
colonie  kommt  das  Stöckchen  zur  Welt  und  nach  den  von  Chuf 
gemachten  Wahrnehmungen  versinkt  es  alsbald  in  grössere  Meeres- 
tiefen, um  dort  so  lange  zu  verweilen,  bis  es  als  individuenreiche 
Colonie  wieder   an  die  Oberfläche  gelangt. 

Ausser  den  älteren  Untersuchungen  von  Huxley  (1860)  geht  die 
Kenntniss  der  früheren  und  späteren  Entwicklungsvorgänge,  d.  h.  der 
Ausbildung  des  Oozoids,  der  tetrazoiden  Colonie  und  der  weiterhin  er- 
zeugten Individuen  der  Pyrosomencolonie  auf  die  Befunde  von  A.  Kowa-^ 
LEWSKY,  JoLiET,  Salensky,  Seeliger  uud  KoROTNEFF  zurück,  WOZU  gauz 
neuerdings  Angaben  von  G.  Neumann  über  die  Stockbildung  hinzukommen. 

B.  Die  tetrazoide  Colonie. 

Dass  die  vier  primären  Ascidiozoide  zuerst  in  engster  Beziehung 
mit  dem  Oozoid  stehen  und  ihre  Organe  als  directe  Fortsetzung 
derjenigen  des  letzteren  erscheinen,  wurde  schon  früher  erwähnt. 
(Fig.  551  Ä  u.  B),  und  zwar  enthält  die  Zoidenkette  von  Anfang  an 
drei  parallele  Röhren,  nämlich  das  mittlere  Darmrohr  und  die  beiden 
seitlichen  Peribranchialröhren.  Mit  den  zwischen  den  einzelnen  Zoiden 
auftretenden  Einschnürungen  werden  auch  die  Organanlagen  in  die 
betreffenden  Abschnitte  zerlegt,  wobei  die  Peribranchialröhren 
vorangehen  und  zu  den  in  jedem  Zoid  gelegenen  beiden  Peribranchial- 
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Säcken  werden  (Fig.  551  Ä  u..  B).  Das  Darmrolir  hingegen  bleibt 
länger  als  verbindender  Schlauch  zwischen  den  einzelnen  Individuen 
erhalten  (Fig.  551  u.  552  Ä  u.  B)  und  schwindet  erst  dann  an  den 
Verbindungsstellen,  wenn  die  Zoide  zur  vollständigen  Ausbildung  und 
Trennung  gelangen.  Uebrigens  handelt  es  sich  nicht  einmal  um  ein 
restloses  Schwinden,  sondern  ein  Theil  dieses  Verbindungsstückes 
hat  späterhin  bei  den  weiteren  Knospungsvorgängen  eine  wichtige  Rolle 
zu  spielen,  worauf  noch  zurückzukommen  sein  ward  (p.  764). 

Indem  es  die  mit  dem  Endostyl  versehene  Darmpartie  war, 
welche  das  Darmrohr  der  vier  Blastozoide  lieferte  (Fig.  550  u.  552), 
zieht  sich  auch  der  Endostyl  durch  diese  hindurch,  doch  bleibt 
nicht  die  ganze  Endostylanlage  in  ihnen  erhalten,  sondern  in  jedem 
Individuum  nur  deren  hinterer  Abschnitt  (Fig.  551  u.  552).  Das 
Darmrohr  der  Blastozoide  geht  zunächst  und  der  Hauptsache  nach  in  die 
Bildung  des  Kiemen  dar  ms  über,  während  sich  der  eigentliche 
Darmkanal  später  in  Form  eines  kurzen  Divertikels  von  ihm  ab- 
gliedert. Vorher  aber  kommt  es  zu  einer  innigen  Verbindung  zwischen 
dem  Darmrohr  und  den  beiden  Peribranchialsäcken,  indem  an  dem 
ersteren  in  regelmässiger  Anordnung  kleine  Ausstülpungen  von  Anfangs 
fast  quadratischer,  später  länglicher  Form  auftreten,  die  mit  der  Wand 
der  Peribranchialröhren  ver- 
schmelzen und  dann  als  Kie- 
menspalten zum  Durcli- 
bruch  gelangen  (Fig.  552  u. 
553).  Zuerst  soll  die  vor- 
derste Kiemenspalte  gebildet 
werden  und  die  anderen  folgen 
dieser  nach  hinten  zu ;  aus 
der  länglichen  gehen  sie  bald 
in  die  für  Pyrosoma  cha- 
racteristische  gestreckte  Form 
über  und  zeigen  dabei  immer 
eine  auf  die  Richtung  des 
Endostyls  senkrechte  Stellung 
(Fig.  552—554). 


Fig.  553.  Späteres  Stadium  der 
Vierercolonie  von  Pyrosoma.  Der 
Nahrungsdotter  ist  grösstentheils  resor- 
birt.  Die  Aseidiozoide  werden  vom 
Cellulosemantel  umwachsen.  (Nach 
Salensky,  1892.) 

X  Zellenlamellen  des  Cellulose- 
mantels,  die  übrigen  Bezeichnungen 
wie  in  Fig.  552. 


Eine  vor  dem  Vorderende  des  Endostyls  aufstrebende  Ectoderm- 
einstülpung  verschmilzt  am  Grunde  mit  der  Wand  des  Kiemendarms 
und  liefert  dadurch  die  In  ge  stions Öffnung  (Fig.  552).  Die 
Egestions  Öffnung  und  die  Cloake  kommen  erst  später  zur  Aus- 
bildung, und  zwar  entsteht  die  letztere  dadurch,  dass  die  Peribranchial- 
säcke  mit  der  Grössenzunahme  und  vermehrten  Kiemenspaltenbildung 
je   ein   Divertikel   an   die   untere   Fläche   des   Blastozoicls   entsenden. 
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worauf  durch  Verschmelzung  der  beiden  Divertikel  die  Cloakenhöhle 
zu  Stande  kommt.  Was  übrigens  die  gemeinsame  Cloakenhöhle  des 
Pyrosomenstockes  anbetrifft,  so  ist  sie  nach  Salensky's  Beobachtung 
nicht  auf  die  Cloake  des  Oozoids  zurückzuführen,  wie  Kowalevsky 
annahm;  vielmehr  soll  das  Oozoid  zu  Grunde  gehen,  so  dass  die 
gemeinsame  Cloake  als  eine  später  auftretende  Neubildung  entsteht. 
Mit  der  Cloake  des  Einzelthieres  tritt  ebenfalls  erst  später  der  bis 
dahin  blind  endende  Schenkel  der  hufeisenförmig  gebogenen  Darm- 
schleife in  Verbindung,  deren  Entstehung  als  Divertikel  des  Kiemen- 
darms bereits  oben  erwähnt  wurde.  Dieser  hintere  Schenkel  liefert 
den  Enddarm,  während  aus  dem  vorderen  Theil  der  Magen  und 
Oesophagus  hervorgeht. 


\ 


en 


el     \. 
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Fig".  554.  Zwei  spätere  Stadien  der  Vierercolonie  von  Pyrosoma.  (Nach  Sa- 
LENSKY,   1875.) 

d  dorsaler  länglicher  Zellenhaufen,  l  linsenförmiger  Zellenhaufen,  r  Rückenzapfen, 
s  Verbindungsstrang  zwischem  dem  Oozoid  und  ersten  Ascidiozoid,  s'  und  s"  Verbindungs- 
stränge zwischen  den  einzelnen  Aseidiozoiden,  die  übrigen  Buchstaben  wie  in  Fig.  552. 


Wie  beim  Oozoid,  so  entsteht  auch  bei  den  Blastozoiden  vod 
Pyrosoma  das  Centralnervensystem  in  Form  einer  Ectoderm- 
einstülpung,  die  im  vorderen  Theil  des  Körpers  neben  der  Ingestions- 
öffnung gelegen  ist  (Fig.  552  A  u.  Fig.  555  C).  Die  Einsenkuug 
schnürt  sich  ab  und  stellt  nun  eine  geschlossene  Blase  dar,  die  später 
eine  dreieckige  Gestalt  annimmt  und  aus  deren  vorderem  erweiterten 
Theil  hauptsächlich  das  Ganglion  hervorgeht  (Fig.  555  Ä).  Ausser- 
dem zieht  sich  diese  Partie  in  zwei  nach  vorn  gerichtete  seitliche 
Zipfel  aus,  die  später  lang  auswachsen  und  den  Darmkanal  als  sog. 
Seitennerven  umgreifen.  Der  hintere,  gegen  die  Ingestionsöffnung 
gerichtete  Theil  der  Nervenanlage  verbindet  sich  mit  der  Wand  des 
Kiemendarmes,  worauf  an  dieser  Stelle  ein  Durchbruch  und  dadurch 
die  Anlage  der  Flimmergrube  erfolgt  (Fig.  555  Ä).    Das  blinde  Ende 
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der  letzteren  bildet  später  einen  umfangreichen,  unter  dem  Ganglion 
gelegenen  Sack,  die  Anlage  des  subgauglionären  Körpers,  der  sog. 
Hypophysisdrüsß. 
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Fig'.  555.  Ä  obere,  B  untere  Ansicht  eines  Blastozoids  von  Pyrosoma  im  Stadium 
•der  Fig.  552,  schematisirt.     (Nach  Salensky,  1892.) 

d  Cloake,  d  Darmhöhle  (Pharyngealsack,  Kiemendarm),  ed  Enddarm,  el  Eläoblast, 
es  Endostylanlage,  fl  Flimmergrube,  /  Ingestionsöffnung,  ks  Kiemenspalten,  m  Magen, 
n  Nervensystem,  oe  Oesophagus,  ^j  Peribranchialsäcke,  pc  Pericardialsäckchen,  sn  Anlage 
der  Seitennerven. 

Wie  die  Fig.  552 — 554  und  am  besten  die  Fig.  554  erkennen 
lassen,  hat  sich  mit  der  bereits  vorher  erwähnten  Lageverschiebung 
auch  eine  weitgehende  Formveränderung  der  Blastozoide  vollzogen. 
Wenn  man  in  den  jungen  Individuen  als  Längsaxe  die  Linie  annimmt, 
welche  von  der  einen  zu  der  nächsten  Verbindungsstrecke  zAveier 
Blastozoide  geht  (Fig.  552  A),   so   erfährt   diese  Axe   im  Verlauf  der 
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Fig.  555  C.  Querschnitt  durch  den  vorderen  Abschnitt  eines  Blastozoids  von  Pyro- 
soma.    (Nach  Salensky,  1892.) 

ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  ms  Mesodermzellen,  n  Anlage  des  Nervensystems,  p  Peri- 
branchialröhre. 


schon  besprochenen  Entwicklungs-  und  Wachsthumsvorgänge  eine 
wesentliche  Verschiebung.  Als  Längsaxe  des  ausgebildeten  Ascidio- 
zoids  erscheint  die  Verbindungslinie  zwischen  Ingestions-  und  Egestions- 
ötfnung  (Fig.  556  C) ;  sie  steht  zu  jener  früheren  Längsaxe  geradezu 
senkrecht.  Die  stattgefuudene  Lageverschiebung  der  einzelnen  Organe 
und  die  Umgestaltung   des   ganzen   Körpers   ist   am   besten   aus   der 

Korschelt-Heider,  Lehrbuch.  Allgemeiner  Theil.  IV.  Liefg.  l.u.2.  Aufl.  49 


760 


Vierter  Abschnitt. 


Orieutirung  des  Kiemendarms,  bezw.  des  Eudostyls  und  der  Kiemen- 
spalten zu  erkennen  (Fig.  556  A~C).  Die  letzteren  zeigen  bei 
horizontaler  Orientirung  der  Verbindungsstrecken  eine  verticale 
Stellung  (Fig.  556^),  die  mit  beginnender  Verlagerung  der  Längs- 
axe  in  eine  schräge  Richtung  übergeht  (Fig.  556  i^),  um  dann  bei 
einer  horizontalen  Stellung  anzulangen  (Fig.  556  C).  Die  Orien- 
tirung der  Kiemenspalten  zum  Endostyl  und  der  jedesmaligen  Längs- 
axe  bleibt  dabei  stets  eine  verticale  und  der  Kiemenkorb  mit  dem 
Endostyl  hat  sich  also  gewissermassen  aus  einer  horizontalen  zu 
einer  verticalen  Stellung  aufgerichtet  (Fig.  556^ — C). 


n    -c 


Fig.  556.  Drei  auf  einander  folgende  Entwieklungsstadien  zweier  Blastozoide  von 
Pyrosoma  in  Seitenansicht,   schematisirt.     (Nach  Salensky,   1892.) 

cl  Cloake,  d  Darmkanal,  e  Egestionsöffnung,  es  Endostyl,  i  Ingestionsöffnung,  ks  Kiemen- 
spalten, n  Nervensystem,  p  Peribranchialraum. 


Aus  dem  Vorstehenden  ergiebt  sich,  dass  die  obere  Körperfläche 
der  jungen  Blastozoide  einen  Theil  der  späteren  Rückenfläche,  sowie 
einen  solchen  der  späteren  Bauchfläche  umfasst.  Die  Grenze  zwischen 
beiden  ist  durch  die  Lage  der  Ingestionsöffnung  gegeben  (Fig.  556  A). 
Die  bilaterale  Symmetrie  bleibt  dabei  gewahrt;  die  rechte  und  linke 
Seite  bewahren  also  bei  der  betreffenden  Veränderung  ungefähr  ihre  früheren 
Verhältnisse  zu  einander.    Zum  besseren  Vergleich  zwischen  den  Gestalts- 
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Verhältnissen  der  jungen  und  ausgebildeten  Blastozoide  gaben  wir  früher 
die  von  Salensky  aufgestellte  Tabelle,  welche  hier  in  gleicher  Weise 
zu  wiederholen  ist : 


Junges  Blastozoid. 
Obere  Körperfläche 

Untere  Körperfläche 

Der  vordere  Theil  von  der  Inge- 
stionsöffnung bis  zum  entsprechenden 
Punkt  der  Unterfläche. 

Der  hintere  Theil  von  der  Inge- 
stionsöffüung  bis  zum  entsprechenden 
Punkt  der  Unterseite. 


Ausgebildetes  Blastozoid. 

Oberfläche  der  vorderen  Körper- 
hälfte 

Oberfläche  der  hinteren  Körper- 
hälfte 

Neurale  Körperpartie 


Hämale    (durch    den    Endostyl    be- 
zeichnete Körperpartie). 


Bei  der  weiteren  Ausbildung  der  Blastozoide  spielt  das  bisher 
noch  nicht  erwähnte  Me  so  denn  eine  wichtige  Rolle.  Es  wird  in 
der  Hauptsache  von  den  sehr  zahlreich  aus  der  primären  Leibeshöhle 
des  Oozoids  in  diejenige  der  Blasto- 
zoide übergetretenen  Mesenchym- 
zellen  gebildet.  Auch  sollen  Zellen- 
elemente daran  betheiligt  sein, 
welche  vom  Zerfall  des  sogenannten 
Cölomsackes,  bezw.  der  Pericardial- 
röhre  im  Oozoid herrühren,  während 
diese  ihrerseits  von  dem  ander- 
seitigen  Cölomsack  hergeleitet  wird 
(man  vgl.  hierzu  die  Darstellung 
der  Embryonalentwicklung  im  Spec. 
Theil,  p.  1315,  1318  u.  1330).  Auch 
das  zerfallende  ,, Chordarudiment" 
dürfte  zu  der  Mesenchymbildung 
beitragen. 

Fig.  557.  Querschnitte  durch  den 
distalen  Theil  eines  Blastozoids  von  Pyro- 
soma  in  auf  einander  folgenden  Entwick- 
lungsstadien.    (Nach  Salensky,   1892.) 

ec  Ectoderm,  el  Eläoblast,  en  Entoderm, 
es  die  paarigen  Endostylfalten,  g  Genitalstrang, 
pc  rechter  Pericardialstrang  bezw.  Pericardial- 
säciichen,  -pc'  linker  Pericardialstrang. 

In  den  Blastozoiden  ordnen 
sich  die  Anfangs  unregelmässig  ver- 
theilten  Mesodermzellen  bald  in  be- 
stimmter Weise  an,  indem  sie  im 
hinteren  Körperabschnitt  zwischen 
Ectoderm  und  Entoderm  zwei  ziem- 
lich regelmässige,  symmetrisch  gelagerte  Schichten  bilden  (Fig.  557  Ä), 
von  denen  die  äussere  die  Anlage  des  Eläoblasts,  die  innere 
diejenige  der  sogenannten  Pericar dialstränge  der  Blastozoide 
ist  (Fig.  557  B).  Die  Eläoblastanlage  entwickelt  sich  bald  in 
der   Weise    weiter,    dass    ihre    Zellen    hoch    cylinderförmig    werden, 
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worauf  eine  unregelmässigere  Anordnung  und  Vacuolisirung  eintritt 
(Fig.  557  C),  welclie  Vorgänge  dem  Eläoblast  die  für  ilm  characte- 
ristische,  mit  einem  Ptianzenparenchym  vergleichbare  Structur  ver- 
leilien.  Der  jetzt  in  paariger  Anlage  vorhandene  Eläoblast  besteht 
aus  den  beiden  im  hinteren  Körperabschnitt  gelegenen  runden  Zellen- 
gruppen,  durch  welche  die  Körperoberfläche  an  diesen  Stellen  etwas 
vorgewölbt  wird  (Fig.  554  u.  555). 

Die  als  Pericardialstrang  bezeichnete  innere  Schicht  der 
beiderseitigen  Mesodermanlage  nimmt  eine  etwas  verschiedenartige 
Entwicklung.  Der  rechtsseitige  Pericardialstrang  reicht  weiter  nach 
vorn  und  bildet  hier  eine  geschlossene  Blase,  das  Pericardialsäckchen 
(Fig.  557  B  u.  C).  Daraus  geht  das  Herz  in  der  Weise  hervor,  dass 
sich  die  nach  innen  gelegene  Wand  verdickt  und  in  die  Höhlung  des 
Säckchens  einstülpt,  also  ein  der  Herzbildung  anderer  Tunicaten  ent- 

749  u.  832). 

die  Ausbildung  des  Pericardialsäckchens 

linke  Pericardialstrang  erfährt  zunächst 

beide  werden  aber  später  insofern  von  be- 

sie   in    den    Stolo   prolifer   der   Blastozoide 


sprechender  Vorgang  (vgl.  p. 
Der  nicht  vollständig  für 
verwendete  rechte,  sowie  der 
keine  Weiterentwicklung ; 
sonderer   Bedeutung,   als 


eintreten   und   deren  Mesodermanlage   bilden,    wovon   noch   die  Rede 
sein  wird  (Salensky). 

A  B 


Fig.  558.  Querschnitt  und  Längsschnitt  eines  Blastozoids  von  Pyrosoma.  (Nach 
Salensky,  1892.) 

db  Diaiiharyugealband,  ed  Enddarm,  el  Eläoblast,  en  Endostyl,  i  Ingestionsöffnuug, 
bezw.  deren  Anlage  als  Ectodermverdickung,  m  Magen,  ms  Schliessmuskel,  n  Anlage  des 
Ganglions,  oe  Oesophagus,  p  Peribranchialhöhlen,  v  Verbindungsstrang. 


Die  bei  den  Pyrosomen  nur  wenig  entwickelte  K  ö  r  p  e  r  m  u  s  k  u  - 
latur  rührt  von  feinen  Zellenstreifen  des  Mesenchyms  her,  die 
zwischen  dem  Ectoderm  und  den  Peribranchialröhren  liegen  und  an 
deren  Peripherie  die  contractileu  Fibrillen  ausgeschieden  werden 
(Seeliger,  Salensky). 

Die  entodermalen  und  mesodermalen  Gebilde  lassen  über  und 
unter  dem  Darmrohr  je  einen  längs  verlaufenden  Leibeshöhlenraum, 
den  supra-  und  subintestinalen  Blutsinus  frei  (Salensky). 
Innerhalb  des  letzteren  wird  durch  Zusammenlagern  von  Mesenchym- 
zellen  der  Genitalstrang  gebildet,  in  welchem  eine  Höhlung  auf- 
tritt, um  später  wieder  zu  schwinden  (Fig.  557  A  u.  C).  Auf  seine 
weitere    Umbildung    und    die    Betheiligung   an    der    Ausbildung    der 
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Genitalorgane    der    an    den   vier   primären   Blastozoiden    knospenden 
Individuen  wird  ebenfalls  noch  zurückzukommen  sein. 

Einige  weitere  Entwicklungsvorgäuge  der  primären  Blastozoide,  be- 
züglich deren  auf  den  Spec.  Theil  (p.  1332)  verwiesen  sei,  sollen  hier 
nur  kurz  erwähnt  werden,  so  die  für  die  Blutcirculation  wichtige,  röhren- 
förmige Einfaltuug  der  dorsalen  Darmwand,  die  als  Diapharyngeal- 
b  a  n  d  (von  Huxley)  oder  pharyngealer  Blutsinus  (von  Salensky) 
bezeichnet  und  mit  der  Kieme  der  Salpen  verglichen  wurden  (Fig.  558 
Ä  u.  B). 

Paarige  Zellanhäufungen  am  Eingang  des  Kiemendarms  zwischen 
dem  Entoderm  und  der  Wand  der  Peribranchialhöhle  wurden  als  läng- 
liche und  linsenförmige  Zellenhaufen  bezeichnet  (Keferstein  -  Ehlers, 
KowALEVSKY,  Salensky,  Sebliger,  Fig.  554  u.  559),  und  sind  wohl  meso- 
dermaler  Herkunft,  obwohl  man  ihren  Ursprung  auch  auf  die  Follikelzellen 
zurückgeführt  hat. 


'&"■ 


C.  Die  Knospung  an  den  Blastozoiden  und  die  weitere  Ausbildung 

der  Colonie. 

Wenn  die  vier  primären  Blastozoide  die  im  vorhergehenden  Ab- 
schnitt besprochene  Ausbildung  erlangt  haben,  dann  sind  sie  radiär 
um  die  Hauptaxe  der  jungen  Colonie  so  aufgestellt,  dass  ihre  In- 
gestionsöffnungen ungefähr  im  Aequator  der  Colonie  liegen  (Fig.  554  Ä). 
In  ihrer  Mitte  befindet  sich  Anfangs  noch  das  Oozoid  und  nach  dessen 
Rückbildung  die  gemeinsame  Cloakenhöhle.  Die  Blastozoide  richten 
ihre  Rückenfläche  gegen  die  Cloakenöffnung,  während  die  Bauchfläche 
von  ihr  abgewendet  und  gegen  die  geschlossene  Stockspitze  zu  ge- 
wendet ist.  An  der  Ventralfläche  kommt  dann  der  Stolo  prolifer  zur 
Ausbildung,  und  hier  erfolgt  also  die  Abschnürung  der  Knospen. 
Dieser  Lagerung  entsprechend  erwartet  man,  die  ältesten  Individuen 
der  Colonie  der  gemeinsamen  Cloakenöffnung  am  nächsten  zu  finden, 
doch  ist  dies  deshalb  nicht  der  Fall,  weil  die  jungen  Knospen  nach 
der  Abschnürung  vom  mütterlichen  Körper  innerhalb  des  Cellulose- 
mantels  zwischen  den  Primärzoiden  hindurch,  von  denen  sie  gebildet 
wurden,  gegen  die  Dorsalseite  dieser  Individuen  rücken,  um  sich 
zwischen  sie  und  die  gemeinsame  Cloakenöffnung  einzuschieben.  Die 
neu  gebildeten  Blastozoide  verfahren  dann  ebenso  und  nehmen  eine 
entsprechende  Lage  ein  (Seeliger,  Neumann).  So  kommt  es,  dass 
bei  älteren  Colonien  die  vier  primären  Blastozoide  den  von  der 
Cloakenöffnung  abgewendeten  Pol  des  Stockes  einnehmen.  Dieser 
Entstehung  entsprechend  zeigen  die  beiden  Mantelgefässe ,  welche 
jedes  Blastozoid  in  die  gemeinsame  Cloakenhöhle  entsendet,  bei  ihnen 
die  grösste  Länge,  indem  sie  als  lange  Röhren  bis  zum  entgegen- 
gesetzten Ende  des  Stockes  verlaufen  (Seeliger).  Ehe  nun  auf  das 
Verhalten  der  jüngeren  zu  den  älteren  Blastozoiden  und  die  weitere 
Ausbildung  des  Stockes  eingegangen  werden  kann,  sind  die  eigent- 
lichen Knospungsvorgänge  ins  Auge  zu  fassen. 

Stolo  prolifer  und  Knospenbildung. 

Lange  bevor  die  Blastozoide  ihre  endgültige  Grösse  und  Selbst- 
ständigkeit erlangt  haben,  gehen  sie  zur  Knospenbildung  über  und 
bringen  einen  Stolo  prolifer  zur  Ausbildung,  obwohl  sie  selbst  noch 
mit  einem   solchen   im  Zusammenhang   stehen.     An   dem   schon  weit 
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ausgebildeten  Stolo  nehmen  die  Individuen  von  der  Basis  nach  der 
Spitze,  d.  h.  vom  proximalen  nach  dem  distalen  Ende  an  Umfang  zu, 
und  das  am  freien  Ende  liegende  ist  also  das  am  weitesten  ausge- 
bildete (Fig.  559).  An  dem  hier  abgebildeten  Stolo  zeigt  sich  dieses 
Blastozoid  nicht  nur  ziemlich  vollständig  bis  zur  Höhe  der  Pyrosomen- 
Organisation  entwickelt,  sondern  weist  auch  bereits  die  Anlage  eines 
neuen  Stolo  prolifer  auf  (Fig.  559). 


Fig.  559.  Stolo  (Kette  von  3  Individuen)  von  P  j-  r  o  s  o  m  a.  (Nach  Seeliger, 
1889.) 

I  jüngstes,  proximales,  //  mittleres,  ///  ältestes,  distales  Blastozoid. 

D  Einmünduugsstelle  des  Endostylfortsatzes  des  Mutterthieres,  d  Endostyl-  oder  Ento- 
dermfortsatz,  de  Anlage  des  Darmkanals,  dm  länglicher  Zellenhaufen ,  e  Anlage  der 
Egestionsöffnung,  eh  Eläoblast,  Ec  Ectoderm  des  Mutterthieres,  ec  Ectodermplatte  der  Stolo- 
anlage.  Es  Entostyl  des  Mutterthieres,  es  Endostyl,  fg  Flimmei'grube,  g  Ganglion,  h  Hoden, 
hd  Hinterdarm,  hz  Herz,  i  Anlage  der  Ingestionsöffnung,  kl  Kloake,  ks  Kiemenspalten, 
If  Längsbalken  des  Kiemensackes,  Ivi  linsenförmiger  Zellenhaufen,  m  Magen,  ms  Mesoderm- 
(Genital-)strang,  n  Anlage  des  Nervensystems,  o  Ovarium  (Eifollikel  mit  Ei),  oe  Oeso- 
phagus, p  Umgrenzung  der  Peribranchialsäcke,  pc  Pericardium,  rz  Rückenzapfen,  t  Ten- 
takelanlage, V  Verbindungsgaug  der  Darmhöhle  des  2.  und  3.  Blastozoids. 


Der  Bildung   des   Stolo   prolifer 


liegt 


eine   zunächst   nur 


kleine  zipfelförmige  Ausstülpung  der  Kiemendarm  wand  zu  Grunde, 
die  am  Hinterende  des  Endostyls,  ventral  vom  Herzen  gelegen  und 
von  Eläoblastgewebe  umgeben  ist  (Fig.  559).  Dieses  Entodermdiver- 
tikel  erscheint  seiner  Lage  nach  als  Ueberrest  des  früher  (p.  757)  er- 
wähnten entodermalen  Verbindungsrohres  zwischen  den  Entoderm- 
säcken  zweier  benachbarter  Knospen;  es  wird  gewöhnlich  als 
Entodermrohr,  Entodermfortsatz  oder  wegen  seiner  nahen 
Beziehung  zum  Endostyl  des  Mutterthieres  als  Endostylfortsatz 
bezeichnet.   Ausser  ihm  betheiligt  sich  an  der  Bildung  des  Stolo  prolifer 


IX.  Capitel.     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 


765 


eine  Gruppe  dicht  gedrängter  Mesodermzellen,  die  vom  Eläoblastgewebe 
umgeben  sind  (Fig.  560  u.  561).  Es  handelt  sich  hier  um  die  Anlage 
des  Genitalstrangs,  denn  schon  sehr  frühzeitig  treten  in  der  meso- 
dermalen  Zellenmasse  grössere  Zellen  auf,  die  sich  als  junge  Eizellen 
zu  erkennen  geben  (Fig.  559  u.  562j.  Uebrigens  steht  der  Genitalstrang 
des  Stolo  in  Verbindung  mit  demjenigen  des  Mutterthieres,  von  dem 
er  sich  also  ableitet.  Ausser  dem  Entodermrohr  und  Genitalstrang 
enthält  die  Anlage  des  Stolo  noch  Gruppen  von  Mesenchymzellen,  die 
sich  neben  dem  ersteren  in 
zwei  Strängen  anordnen 
(Fig.  560  u.  561)  und  von 
denen  sich  der  rechts  ge- 
legene bis  zum  Pericardial- 
säckchen  des  Mutterthieres 
fortsetzt. 


m.S 


-A 


Fig.  560. 


Fig.  561. 


Fig.  560.  Querschnitt  durch  den  Entodermfortsatz  {en)  einer  sehr  jungen  Stolo- 
anlage  von  Pj^rosoma  mit  umgebenden  Mesenchymzellen  (ms).     (Nach  Seeliger,  1889.) 

Figf.  561.  Querschnitte  durch  zwei  sehr  junge  Stolonen  von  Pyrosoma.  (Nach 
Seeliger,  1889.) 

ec  Eetoderm,  el  Eläoblastgewebe  des  mütterlichen  Körpers,  en  Entodermfortsatz, 
g  Genitalstrang,  o  Oocyten,  j)  Peribranchialröhi-en. 


Wenn  auch  der  Stolo  in  der  Anlage  bereits  vorhanden  ist,  so 
macht  er  sich  doch  äusserlich  noch  nicht  geltend,  sondern  dies  ge- 
schieht erst  dadurch,  dass  die  Stelle  des  Ectoderms,  gegen  welche 
der  Entodermfortsatz  gerichtet  ist,  sich  etwas  verdickt  und  dann  vor- 
wölbt, wodurch  ein  zapfenförmiger,  solider  Fortsatz  entsteht  (Fig.  b&2Ä), 
an  dem  sich  später  durch  quere  Einschnürungen  die  einzelnen  Indivi- 
duen absetzen  (Fig.  562  C  u.  566). 

Auf  die  bezüglich  der  Herkunft  der  Organe  aus  den  Schichten  des 
Stolo  bestehenden  Schwierigkeiten  wurde  bereits  früher  eingegangen 
(Spec.  Theil  dieses  Lehrbuchs,  p.  1392).  Hier  sei  nur  hervorgehoben, 
dass  nach  Seeliger's  Auffassung  der  Genitalstrang  dabei  eine  sehr  wich- 
tige Rolle  zu  spielen  hat  und  deshalb  von  ihm  auch  als  „Keimstrang" 
oder  „mes  odermale  Keimmasse"  bezeichnet  wird.  Daraus  würden 
die  schon  früh  vorhandenen  Peribranchialröhren  (Fig.  561  J^  u.  5), 
aber  auch  das  Nervenrohr  abstammen,  dessen  unmittelbare  Entstehung 
von  dem  sich  nach  oben  herum  krümmenden  Mesodermstrang  Seeliger 
feststellen  zu  können  glaubte  (Fig.  562  A  u.  C).  Aus  dem  „Keimstrang" 
würden  also  ausser  den  Mesoderm-  und  Genitalzellen  noch  die  Peri- 
branchialröhren und  das  Nervensystem  hervorgehen,  welche  letzteren 
Organe  nicht  nur  im  Oozoid,  sondern  auch  in  den  vier  primären  Blasto- 
zoiden  ectodermaler  Herkunft  sind. 

Ehe  nicht  genügend  eingehende  entwicklungsgeschichtliche  Unter- 
suchungen   vorliegen,    erscheint    es    wohl    müssig,    eine    Erklärung    dieser 
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Differenzen  zu  versuchen.  Nahe  liegt  aber  jedenfalls  die  schon  früher 
ausgesprochene  Vermuthung,  dass  in  ähnlicher  Weise  wie  bei  der  Ent- 
stehung der  vier  Primärblastozoide  die  Organe  bereits  in  der  Anlage 
vorhanden  sein  und  als  solche  direct  vom  Mutterthier  übernommen  werden 
möchten.  Wenn  sich  dies  so  verhielte,  würden  also  die  Primärorgane 
im  Stolo  nicht  neu  angelegt,  sondern  wären  in  letzter  Instanz  auf  die- 
jenigen des  Oozoids  zurückzuführen   (Spec.  Theil,  p.   1393). 


s 


B 


tt         8     »    , 


^^ 

Fig'.  562.  Drei  Entwicklungsstadien  des  Stolo  prolifer  von  Pyrosoma,  an  dem 
bereits  die  Scheidung  in  zwei  Individuen  (7  und  //)  angedeutet  ist.  (Nach  Seeligek, 
1889.) 

d  Entodermfortsatz,  ec  Ectoderm,  es  Endostyl  des  Mutterthieres,  g  Genitalstrang, 
ks  erste  Kiemenspalte,  m  Anlage  des  Darmkanals,  n  Anlage  des  Neuralrohrs. 


Der  Stolo,  an  welchem  nunmehr  die  Sonderung  der  Knospen 
durch  die  bereits  erwähnten  ringförmigen  Einschnürungen  erfolgen 
kann  (Fig.  562  0),  besteht  jetzt  aus  dem  ectodermalen  Epithel,  dem 
im  Querschnitt  kreuzförmig  erscheinenden  Entodermrohr  und  den  in 
den  Einbuchtungen   des   letzteren   liegenden   vier  Zellsträngen    bezw. 


.m. 


Fig.  563.  Zwei  Querschnitte  durch  den  Stolo  von  Pyrosoma.  (Nach  Seeliger, 
1889.) 

ec  Ectoderm,  en  Entoderm,  g  Genitalstrang,  l  Leibeshöhle,  m  Mesoderm,  n  Neural- 
rohr,  o  junge  Eizelle,  p  Peribranchialröhren,  &n  Anlage  der  Seitennerven. 
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Röhren,  nämlich  dem  dorsalen  Nervenrohr,  dem  ventralen  Genitalstrang 
und  den  beiden  seitlich  gelegenen  Peribranchialröhren  (Fig.  563  A). 
Später  rücken  die  Organe  mehr  aus  einander,  d.  h.  mit  der  Grössen- 
zunahme  des  Stolo  tritt  eine  Ausweitung  und  die  Bildung  der  pri- 
mären Leibeshöhle  ein,  in  der  sich  vereinzelte,  vom  „Keimstrang" 
herstammende  Mesenchymzellen  vertheilen  oder  je  nach  Bedarf  zu 
Gruppen  zusammen  ordnen  (Fig.  563  B). 

Die  für  die   einzelnen  Individuen   bestimmten,   im  Stolo   einheit- 
lichen Organanlagen  erfahren    bald  eine  dementsprechende  Einschnü- 
rung; wenigstens  betrifft  dies  das  Neuralrohr,  die  Peribranchialröhren 
und      den      Genitalstrang, 
während  das  Entodermrohr 
länger   erhalten  bleibt  und 
auch  bei  recht  weit  ausge- 
bildeten Blastozoiden  noch 
die    Verbindung    zwischen 
den       Kiemendarmanlagen 
vermittelt   (Fig.  559).     Die 


Ausbildung  der 


Blastozoide 
schon    er- 
Basis nach 
Stolo   vor, 
Individuen 


schreitet ,  wie 
wähnt,  von  der 
der  Spitze  des 
und  wenn  fünf 
zu  erkennen  sind,  ist  das 
erste  gewöhnlich  schon  zur 
Ablösung  fertig  (Fig.  564). 
So  kommt  es,  dass  im  All- 
gemeinen nicht  mehr  als 
ftinf  Blastozoidanlagen  am 
Stolo  beobachtet  werden, 
doch  können  es  weniger, 
unter  Umständen  aber  auch 
mehr  sein.  In  Stöcken 
jüngeren  und  mittleren 
Alters  ist  die  Knospen - 
production  eine  lebhaftere ; 
so  konnte  Neumann  an 
einem  jüngeren,  25  cm 
Stock  von  Pyro- 
s  p  i  n  0  s  u  m  zahl- 
Stolonen  mit  je 
Individuen  nach- 
während  die  Pro- 
mit  dem 
des    Stockes 


langen 


soma 

reiche 

sieben 

weisen, 

ductionskraft 

Aelterwerden 


nachlässt     und 


in      alten 
zwei  In- 
dividuen am  Stolo  gefunden 
werden,   nämlich  ein  älteres. 


Fig.  564.  Stolo  von  P.  A  g  a  s  s  i  z  i  mit 
5  Knospen.     (Nach  G.  Neümann,   1909.) 

es  Endostyl,  g  Ganglion,  kl  Cloake,  Im  Leiicht- 
organ,  hns  laterales  Muskelsystem,  m  Magen,  me 
Cloacalmuskel. 


Stöcken  häufig  nur 


schon  ausgebildetes 


Blastozoid,  das  mit 
einem  noch  ganz  jungen  durch  einen  langen  Stiel  verbunden  ist.  An 
den  rasch  knospenden  Individuen  hingegen  sind  die  Verbindungsstücke 
nur  kurz  (Fig.  559).  Die  Anzahl  der  zu  einer  mehr  oder  weniger 
langen  Kette  vereinigten  Tochterindividuen  eines  Mutterthieres  scheint 
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von  dem  Zeitpunkt  abzuhängen,  in  welchem  die  von  ihm  hervor- 
gebrachten Tochterthiere  selbst  wieder  knospungsfahig  werden,  denn 
erst  dann,  wenn  der  Stolo  eines  Blastozoids  selbst  zu  knospen  be- 
ginnt, wird  der  Verbindungsstrang  mit  dem  Nachbarindividuum  durch- 
geschnürt (Neumann,  1909). 

Die  weitere  Ausbildung  der  Blastozoide. 

Die  am  Stolo  zur  Sonderung  gelangenden  Individuen  ändern  mit 
•der  fortschreitenden  Entwicklung  ihre  Richtung  in  ähnlicher  Weise, 
wie  es  vorher  für  die  vier  Primärblastoide  besprochen  wurde,  und  nach 
der  Loslösung  nehmen  sie  in  der  Colonie  eine  bestimmte  Stellung  an, 
doch  können  wir  darauf  erst  eingehen,  nachdem  wir  die  weitere 
Ausbildung  der  Blastozoide  kennen  gelernt  haben,  die  übrigens 
hier  nur  kurz  characterisirt  werden  soll. 

Von  dem  zum  Körperepithel  des  Blastozoids  werdenden  Ecto- 
derm  geht  die  Abscheidung  des  Cellulosemantels  in  der  für  die 
übrigen  Tunicaten  geltenden  Weise  aus  (Seeliger).  Grubenförmige 
Ectodermeinstülpungen  stellen  die  Ingestions-  und  Egestions- 
öffnung  dar,  indem  sie  am  Grunde  mit  der  Kiemendarm-  und 
Kloakenwand  verschmelzen.  An  der  Durchbruchsstelle  der  ersteren 
treten  papillenartige  Erhebungen  auf,  die  Anlagen  des  Tentakel- 
k  ranz  es  (Fig.  559  u.  564). 


B 


4    r\ 


u 

Fig.  565.  Stolo  von  Pyrosoma  mit  der  Anlage  zweier  Individuen  (J  u.  //), 
A  Seitenansicht,  B  von  der  Seite  des  Genitalstrangs  gesehen,  der  nur  durch  die  Eizelle 
gekennzeichnet  ist.     (Nach  Seeliger,  1889.) 

eh  Eläobl.ist,  ec  Ectoderm,  es  Endostylanlage,  g  Genitalstrang,  ks  Kiemenspalten, 
TO  Anlage  des  Darms,  n  Nervensystem  des  Individuums  I,  n'  Nervensystem  des  In- 
dividuums //,  p  Peribrauchiahöhren,  s  Anlage  der  Seitennerven,  in  B  im  Querschnitt 
gesehen. 

Der  Entodermsack  der  Knospe  liefert  den  Kiemendarm,  an 
welchem  die  obere  der  erwähnten  medianen  Einfaltungen  (Fig.  563  A) 
die  Anlage  des  Endostyls  darstellt  (Fig.  565^),  der  also  zunächst 
an  der  oberen  (neuralen)  Wand  des  Kiemendarms  liegt  und  dessen 
proximales  Ende  dem  späteren  Vorderende  entspricht.  Hier  geht  die 
Endostylanlage  in  das  vorerwähnte,  als  Diapharyngealband  be- 
zeichnete provisorische  Gebilde  über,  das  sich  von  der  Ingestions- 
öffnung gegen  das  Ganglion  erstreckt  (Fig.  558).  —  An  den  Seiten- 
wänden des  Kiemendarms  entstehen  als  Anfangs  runde,  dann 
längliche  Durchbrechungen  der  sich  berührenden  Wand  des  Peri- 
branchial-    und    Entodermsackes    die   Kiemenspalten   (Fig.   562  C 


I 
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11.  565  Ä),  worauf  sich  als  dazu  senkrecht  gestellte  innere  Einfaltungen 
des  Kiemensackes,  die  Längsbalken,  entwickeln.  Als  Auswüchse  der 
dorsalen  Wand  des  Kiemendarms  kommen  die  Rückenzapfen  zur  Aus- 
bildung (Fig.  559). 

Der  Darmkanal  geht  aus  einer  hufeisenförmigen  Anlage  her- 
vor, indem  die  beiden  unteren  Ausbuchtungen  (Fig.  565  Ä  u.  B)  am 
distalen  Ende  der  Knospe  mit  einander  communiciren.  Der  rechte 
Schenkel  dieser  Anlage  bleibt  mit  dem  Kiemendarm  in  Verbindung 
und  liefert  den  Schlund  mit  dem  Magen,  während  der  linke,  blind- 
endigende Schenkel  zum  hinteren  Theil  des  Darmkanals  wird  und  sich 
später  in  die  Cloake  öffnet  (Fig.  566).  Diese  entsteht  dadurch,  dass 
die  beiden  Peribranchialsäcke  der  Knospe  an  der  Unterseite  des  Stolo 
gegen  einander  wachsen  und  verschmelzen.  Die  Oeftnuug  der  Cloaken- 
höhle  nach  aussen  in  Folge  der  Verbindung  mit  der  Egestionsein- 
stülpung  wurde  schon  vorher  erwähnt. 


Fig.  566.  Stolo  von  Pyrosoma  mit  der  Anlage  zweier  Individuen  /  und  II.  (Nach 
«EßLIGER,    1889.) 

cl  Cloake,  eb  Eläoblast,  ed  Enddarm,  es  Endostyl,  g  Geuitalstrang,  i  Ingestions- 
öffnung,  ks  Kiemenspalten,  in  Magen,  n  Neuralrohr  des  Individuums  /,  n'  Ganglion  des 
Individuums  //,  oe  Oesopaguns,  s  Seitennerven. 


'  Von  dem  Anfangs  die  ganze  Länge  des  betreffenden  Stoloabschnitts 
einnehmenden  Nervenrohr  wird  der  proximale  Theil  zu  einer  um- 
fangreichen Blase,  die  durch  Wucherung  ihrer  Dorsalwand  das 
Ganglion  liefert,  während  der  distale  schwächere  Theil  des  Neural- 
rohrs  schwindet.  Zwei  seitliche  Auswüchse  des  blasigen  Theils  werden 
zu  den  Seitennerven.  Von  der  Gehirnblase  aus  entsteht  eine 
nach  der  Ingestionsöffnung  zu  gerichtete  Einmündung  in  den  Kiemen- 
darra,  die  zur  Fl  imm ergrübe  wird  (Fig.  559);  das  hintere  blinde 
Ende  bildet  die  H  y  pophy  sisdrüse  oder  den  subganglionären 
Körper. 

Nur  kurz  erwähnt  seien  auch  die  mannigfaltigen  Umwandlungen, 
welche  das  Mesoderm  erfährt.  Zerstreute  Mesenchymzellen  der  Leibes- 
höhle liefern  Bindegewebe  und  Blutkörperchen ;  dazu  in  Beziehung 
stehen  auch  der  linsenförmige  und  längliche  Zellen- 
haufen,  die  ebenfalls  aus  dem  Mesenchym  hervorgehen  und  von 
denen  der  letztere  wohl  auch  Reservestoffe  führt.  Desgleichen  geht 
der    Eläoblast    aus    einer    Anfangs    paarigen    Ansammlung    von 
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Mesenchymzellen  hervor,  die  am  distalen  Ende  der  Knospe  dicht 
unter  dem  Entoderm  liegt.  Weiter  entstammt  dem  Mesenchym  die 
spärliche  Musculatur,  die  sich  durch  Zusammenlegen  der  isolirten 
Zellen  zu  Zellsträngen  und  Ausscheiden  contractiler  Fasern  heraus- 
bildet. 

Auf  eine  kleine  Gruppe  von  Mesenchymzellen  wird  auch  die  An- 
lage des  Pericardialsäckcheus  zurückgeführt;  sie  liegt  unter 
der  rechten  Peribranchialröhre  an  deren  distalem  Ende  (Fig.  559  u. 
567).  Ein  Hohlraum  tritt  darin  auf  und  an  der  dadurch  entstandenen 
Blase  bildet  sich  dort,  wo  sie  die  Darm- 
wand berührt,  durch  Einstülpung  das  Herz 
(Fig.  568).  Das  ursprünglich  an  der  rechten 
Körperseite  der  Knospe  gelegene  Peri- 
cardialsäckchen  rückt  später  nach  der  Mitte 
zu  an  die  Dorsalseite  des  Endostylfort- 
satzes,  was  insofern  erwähnenswerth  ist, 
als  es  bei  den  Ascidien  an  dessen  Ventral- 
seite,   d.  h.  ventral  vom  Epicardium,  liegt. 


£ 


Fig.  567. 


Fig.  568. 


Fig.  567.  Zwei  frühe  Stadien  der  Entwicklung  des  Pericardialsäckchens  in  der 
Knospu  von  Pyrosoma.     (Nach  Seeligee,   1889.) 

en  Entoderm  (Wand  der  Darmanlage),  ec  Ectoderm,  'p  Peribranchialsack,  pc  Anlage 
des  Pericardialsäckchens. 

Fig.  568.  Zwei  spätere  Stadien  der  Entwicklung  des  Pericardialsäckchens  in  der 
Knospe  von  Pyrosoma.     (Nach  Seeliger,  1889.) 

ec  Ectoderm,  el  Eläoblast,  en  Entoderm  (Darmwand),  joc  Pericardialsäckchen,  hz  Herz- 
anlage. 


Der  Genitalstrang  jeder  Knospe  liefert,  wie  schon  erwähnt,  den 
Genitalstrang  des  Stolo  und  die  Geschlechtsorgane.  An  ihm. 
ist  schon  sehr  bald  eine  distale  und  eine  proximale  Partie  zu  unter- 
scheiden;  die  erstere,  welche  vom  Eläoblast  umgeben  ist,  wird  zum 
Genitalstraug  des  Stolo  (Fig.  565  u.  566),  die  letztere  bringt  schon 
bald  die  Genitalorgane  zur  Ausbildung.  Grössere  Eizellen  sind  bereits 
früher  hervorgetreten  (Fig.  559  u.  562),  von  denen  in  jeder  Knospe 
nur  eine  mit  dem  umgebenden  Follikelepithel  zur  Ausbildung  ge- 
langt. Ein  neben  diesem  einfachen  Ovarium  gelegener  rundlicher 
Zellencomplex  gibt  sich  als  Anlage  des  Hodens  zu  erkennen. 
Die  ausleitenden  Kanäle,  Samenleiter  und  Oviducte  entstehen  aus 
einer  peripheren  Zellenschicht  der  beiderlei  Genitalanlagen  und  ver- 
längern sich  gegen  die  Cloake  hin,  in  welche  sie  schliesslich  ein- 
münden. 


IX.  Capitel.     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 


771 


Die  Ausbildung  des  Stockes. 


Wie   schon   vorher 
prolifer  der  Blastozoide 


kurz   erwähnt   wurde,   erfuhren  die  am  Stolo 
entstehenden  Individuen  eine  ähnliche  Aeude- 


Tung  ihrer  Orientirung,  wie  sie  auch  für  die  vier  primären  Blasto- 
zoide angegeben  wurde  (Fig.  552,  554,  p.  755  u.  758),  indem  sie  sich 
senkrecht  zur  Längsaxe  des  Stolo  stellen  (Fig.  564).  Die  Längsaxe 
der  Stolosegmente  wird  also  zur  Dorsoventralaxe  der  Blastozoide,  und 
deren  (ungefähr  durch  die  Anlage  der  Ingestions-  und  Egestions- 
öffnung  bezeichnete)  Längsaxe  ist  somit  zu  der  früheren  Längsaxe 
vertical  gerichtet  (Fig.  556).  Die  später  gebildeten  Blastozoide  sind, 
wie  die  vier  Primärblastozoide,  mit  der  Ventralseite  der  geschlossenen 
Stockspitze  zugekehrt.  Wenn  sie  sich  vom  Stolo  ablösen,  rücken  sie 
alsbald  von  diesem  fort  und  nehmen  zumal  in  den  jüngeren  Colonien 
eine  sehr  regelmässige  Lagerung  an. 

Geht  man  bei  der  Bildung  des  Stockes  wieder  von  den  vier 
Primärblastozoiden  aus,  so  besitzt  jedes  von  diesen  an  seiner  Ventral- 
seite eine  Knospenkette,  die  aber  nicht  geradeaus  in  der  Richtung 
der  Axe  vorgestreckt,  sondern  nach  der  linken  Körperseite  des  Mutter- 
thiers  gekrümmt  ist.  Die  sich  ablösenden  Knospen  wandern  nun 
dieser  Krümmung  entsprechend  im  Cellulose- 
mantel  an  der  linken  Seite  des  Mutterthiers 
zwischen  den  Primärblastozoiden  hindurch  in 


dorsaler   Richtung,   also 


gegen 


das  geöffnete 

Wanderung    und 

sich   geht,    ist 

Neumann  ver- 


Stockende    hin.     Wie   diese 
der   Aufbau    des   Stockes    vor 
neuerdings   eingehend  von  G. 
folgt  worden. 

Die  schon  von  Seeliger  (1895)  fest- 
gestellte Wanderung  der  jungen  Blastozoide 
im  Pyrosomenstock  ist  nicht  nur  eine  Folge 
der  sich  im  Zusammenhang  mit  den  Wachs- 
thumsvorgängen  geltend  machenden  Verschie- 
bungen, sondern  nach  den  Beobachtungen  von 
Neumann  (1909)  eine  mehr  active,  durch  be- 
son-dere  Zellengruppen  hervorgerufene  Fort- 
bewegung, wie  sie  auch  von  anderen  Tunicaten 
(D  0 1  i  o  1  u  m ,  A  n  c  h  i  n  i  a ,  D  o  1  c  h  i  n  i  a ,  vgl. 
p.  814,  840  u.  844)  bekannt  geworden  ist.  An 
den  wandernden  Knospen  ist  eine  Zellengruppe 
von  dreieckiger  Gestalt  zu  beobachten  (Fig.  569), 
deren  Basis  der  Rückenseite  der  Knospe  an- 
liegt.    Diese   Zellen   treten    schon    frühzeitig 

an  der  Knospe  auf  und  ähneln  in  Structur  und  Form  den  Mantel- 
zellen, von  denen  sie  wohl  auch  herstammen  dürften.  Diesem  aus 
unregelmässig  gestalteten,  spindel-  oder  sternförmigen  Zellen  gebildeten 
Complex  von  „Phorocyten"  soll  nun  eine  active  Beweglichkeit  zu- 
kommen und  sie  sollen  die  von  der  Substanz  des  Cellulosemantels 
umgebene  Knospe  in  diesem  forttransportiren,  wie  aus  ihrem  Ver- 
halten während  der  Knospen  Wanderung  und  den  Gestaltveränderungen 
des    ganzen   Zellenhaufens    entnommen   wird.     Ist  das  Blastozoid   an 


Fig-,  569.  Wanderknospe 
mit  dem  Phorocytenschwarm 
iph)  von  P.  verticil- 
latum.  (Nach  G.  Neu- 
mann, 1909.) 


seiner    endgültigen 


Lagerstatt 


angekommen,    so    gibt    der    „Zellen- 
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schwärm"  die  für  ihn  besonders  characteristische  Zipfelbildung  (Fig.  569) 
auf,  es  tritt  ein  ungeordnetes  Durcheinander  der  Zellen  in  ihm  ein, 
und  diese  scheinen  nicht  an  ihre  vermuthliche  Ursprungsstelle  (in  den 
Mantel)  zurückzukehren,  sondern  vielmehr  einer  Rückbildung  zu  ver- 
fallen (Neumann). 

Die  in  der  jungen  Vierercolonie  ungefähr  gleichzeitig  zur  Ab- 
lösung gelangenden  „Wanderknospen  1.  Ordnung"  stellen  sich  so  auf, 
dass  je  eine  dorsal  über  den  Zwischenraum  zwischen  zwei  Primär- 
blastozoide  zu  liegen  kommt,  wobei  ihre  Medianebenen  mit  denen 
der  benachbarten  Primärblastozoide  einen  Winkel  von  45",  unter  sich 
einen  solchen  von  90  "^  bilden  (Fig.  570^).  Das  links  über  einem 
Blastozoid  gelegene  Individuum  ist  dessen  Tochterthier. 


Ä 


B 


Fig.  570.     Schemata    der    Knospenanordnung    am    jungen    Pyrosomenstock.     (Nach 
G.  Neumann,  1909.) 

/ — ///  1. — 3.  Etage,  1,  2,  8  Knospen  1. — 3.  Ordnung,  Pa  Primärblastozoide. 


Den  ersten  vier  Wanderknospen  folgt  ein  zweiter  Trupp  von  vier 
„Wanderknospen  2.  Ordnung",  die  sich  in  die  von  jenen  gebildete 
„2.  Etage"  so  einordnen,  dass  jede  von  ihnen  genau  über  dasjenige 
Primärblastozoid  zu  liegen  kommt,  von  welchem  es  abstammt.  Ueber 
den  vier  Primärblastozoiden  ist  also  die  aus  8,  4  älteren  und  4  jüngeren 
Individuen  bestehende  2.  Etage  gebildet  (Fig.  570  B).  Die  nächsten 
vier  Wanderknospen  (3.  Ordnung),  welche  die  vier  Primärblastozoide 
abgeben  und  die  links  von  den  Wanderknospen  1.  Ordnung  durch  die 
2.  Etage  hindurchvvandern,  ordnen  sich  wiederum  dorsal,  und  zwar 
über  den  Zwischenräumen  zwischen  je  einer  Knospe  1.  und  2.  Ordnung 
an  (Fig.  blO  B),  während  der  nächste  Trupp  von  Wanderknospen 
(4.  Ordnung)  über  die  noch  freien  Zwischenräume  zwischen  den  Knospen 
1.  und  2.  Ordnung  zu  liegen  kommt  (Fig.  571  Ä).  Dadurch  ist  eine 
„3.  Etage"  und  ein  Ring  von  8  Individuen  gebildet,  welche  mit  denen 
der  2.  Etage  abwechseln  (Fig.  571  Ä). 

Die  vier  Wanderknospen  5.  Ordnung,  welche  die  Primärblastozoide 
abgeben,  rücken  auf  dem  kürzesten  Wege  bis  über  die  3.  Etage,  wo 
sie  sich  über  den  Knospen  1.  Ordnung  und  über  den  Zwischenräumen 
zwischen   den   Knospen   3.  und  4.  Ordnung  aufstellen,   während   vier 
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Wanderknospen  6.  Ordnung  über  die  Zwischenräume  zwischen  den 
Knospen  3.  und  4.  Ordnung  zu  stehen  kommen  (Fig.  571  A  u.  JB).  Auf 
diese  Weise  hat  sich  eine  „4.  Etage"  aufgebaut,  deren  Individuen 
genau  über  denen  der  2.  Etage  liegen. 

Mit  der  weiteren  Production  von  Knospen  durch  die  Primär- 
blastozoide,  wie  sie  Neumann  bei  P.  aherniosum  beobachtete,  kann 
noch  eine  regelmässige  „5.  Etage"  zu  Stande  kommen,  deren  In- 
dividuen 7.  Ordnung  über 
denjenigen  3.  Ordnung 
(des  3.  Ringes)  stehen, 
während  die  Individuen 
8.  Ordnung  über  denen 
4.  Ordnung  ihren  Platz 
einnehmen  (Fig.  571  B). 


¥\g.  571.  Schemata  der 
Knospenanordnung  an  wenig 
älteren  Pyrosomenstöckchen. 
(Nach  G.  Nec.mann,   1909.) 

7— F  1.— 5.  Etage,  1—8 
Knospen  1. — 8.  Ordnung,  Pa 
Priniärblastozoide. 


Nicht  immer  ist  die 
Gesetzmässigkeit  in  der 
Anordnung  der  Indivi- 
duen eine  so  strenge, 
wie  dies  hier  dargestellt 
wurde,  sondern  sie  wird 
zuweilen  durch  Zurück- 
oder Ausbleiben  eines 
Primärblastozoids ,  wie 
auch  späterer  Blastozoide 
gestört.  So  beschrieb 
Seeliger  neben  regel- 
mässig vierzähligen  auch 
dreizählige  junge  Colo- 
nien,  bei  denen  eines 
der  vier  Priniärblasto- 
zoide fehlt  und  dadurch 
ein  ganz  anderes  Bild 
zu  Stande  kommt  (Fig. 
572  D).  Die  Regelmäs- 
sigkeit  in  der  Ausbildung 
der  jungen  Stöckchen,  die 
Knospenwanderung  und 
der  Etagenaufbau,  ist  aus 
den  von  Seeliger  beob- 
achteten jungen  Colonien 

(Fig.  bl2A—C)  zu  entnehmen,  wenn  auch  die  au  den  schematischen 
Abbildungen  (Fig.  570  u.  571)  erläuterte  grosse  Gesetzmässigkeit  sich 
daraus  weniger  erkennen  lässt;  sie  sollen  hier  mehr  zur  Erläuterung 
des  Habitus  dieser  jungen  Colonien  dienen. 
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Wenn  die  Blastozoide  1.  und  2.  Ordnung  mit  der  Production 
von  Knospen  beginnen,  ist  die  Gesetzmässigkeit  in  der  Anordnung 
keine  so  grosse  mehr,  wie  dies  bis  zur  Abstossung  der  7.  und  8. 
Tochtergeneration    der    Primärblastozoide    der    Fall    zu    sein    pflegt. 


A 


B 


^^:     . 


wk. 


[/ 


v~yy   ^„^ 
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Fig.  572.  P.  aherniosum.  A  junge  (Vierer-)Colonie  in  seitlicher  Ansicht,  B  junge, 
aus  3  Etagen  bestehende  Colonie  in  seitlicher  Ansicht,  C  dieselbe  Colonie  von  der  Spitze 
aus  gesehen,    D  junge  Colonie,    in    welcher   eines  der  vier  Primärblastozoide  rückgebildet 

ist.     (Nach  Seeliger,  1895.) 

i  Ingestionsöffnung,  vi  Cellulosemantel  mit  den  für  die  Art  characteristischen  Fort- 
sätzen, pr  Primärblastozoide,  st  Stolo,  wkj   Wanderknospen  l.  Ordnung. 


Immerhin  erfolgt  auch  der  weitere  Aufbau  des  Stockes  in  der  Weise, 
dass  die  Knospen  wie  vorher  nach  dem  offenen  Stockende  zu  ab- 
wandern und  je  eine  Knospe  sich  über  einen  Zwischenraum  zwischen 
2    Individuen  der   vorhergehenden   Etage,   bezw.   direct   über   einem 
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Individuum  der  drittletzten  Etage  aufstellt.  So  sind  unter  Umständen 
7 — 8  Etagen  zu  beobachten,  von  denen  jede  aus  8  Individuen 
bestellt. 

Beginnen  dann  auch  die  Blastozoide  weiterer  Etagen  mit  der 
Knospenproduction,  so  geht  die  Regelmässigkeit  in  der  Anordnung 
der  Individuen  mehr  und  mehr  verloren.  Die  Etagen  werden  aus 
mehr  als  8  Individuen  gebildet,  und  zwischen  die  Blastozoide  der 
früheren  Etagen  schieben  sich  neue  Knospen  ein,  wodurch  der  Stock 
nicht  nur  nach  dem  freien  Ende  hin  vergrössert,  sondern  auch  seine 
Dicke  verstärkt  wird.  Hauptsächlich  sind  es  dann  die  Wanderknospen 
der  letzten  Reihen,  welche  den  Stock  nach  dem  offenen  Ende  zu  weiter 
bilden,  während  sich  die  der  mittleren  Reihen  zumeist  in  der  Nähe 
ihres  Entstehungsorts  ohne  erhebliche  Ortsveränderung  festsetzen. 
Selbst  an  der  Ventralseite  der  vier  Primärblastozoide  können  Knospen 
liegen  bleiben,  so  dass  in  älteren  Stöcken  die  an  der  geschlossenen 
Stockspitze  gelegenen  Individuen  nicht  immer  den  vier  Primärblasto- 
zoideu  entsprechen  (Neumann). 

Schliesslich  ist  am  Stock  nur  noch  eine  unregelmässige  staffei- 
förmige Anordnung  der  Individuen  festzustellen,  indem  jedes  Einzel- 
thier  im  Zwischenraum  zwischen  zwei  anderen  steht;  im  ganzen  aber 
herrscht  nun  eine  ziemlich  regellose  und  wirre  Lagerung  der  Individuen 
im  Stock,  in  welchem  je  nach  der  überwiegenden  Knospungs-  oder 
Wachstumsfähigkeit  der  Blastozoide  ein  dichteres  oder  weniger  enges 
Zusammendrängen  der  Individuen  besteht.  Dies  ist  bei  den  einzelnen 
Pyrosomenarten  verschieden ,  wie  auch  die  ursprünglichen  Etagen 
in  verschiedener  Weise  durch  neue ,  sich  dazwischen  schiebende 
Etagen  unterbrochen  werden  können  oder  die  Individuenzahl  der 
Etagen  sich  auf  verschiedenartigem  Wege  vermehrt.  Von  diesen 
differenten  Vermehrungs  -  und  Wachstumsverhältnissen  kann  dann 
auch  die  Form  der  ganzen  Colonie  beeinflusst  und  bestimmt  werden. 

Bezüglich  derjenigen  Pyrosomen,  bei  denen  die  Blastozoide  durch 
Verbindungsbrücken  im  Zusammenhang  bleiben  und  diese  auch  bei  den 
ausgewachsenen  Blastozoiden  noch  nachweisbar  sind  (P.  spinosum  und 
P.  Agassizi,  vgl.  oben  p.  767).  gestaltete  sich  die  Verschiebung  der 
mit  langen  Stielen  versehenen  Individuen  und  somit  auch  die  Stock- 
bild-ung  anscheinend  in  anderer  Weise,  insofern  das  freie  Wandern  der 
Knospen  gehindert  ist.  Auch  das  Verhalten  der  Primärblastozoide  und 
ihre  Lage  im  Stock  scheint  dadurch  eine  andere  zu  werden,  doch  können 
wir  die  speciellen  Verhältnisse  hier  nicht  erörtern,  sondern  müssen  in 
dieser  Beziehung  auf  die  Originaluntersuchungen  und  besonders  auf  die 
von  Neumann  gegebene  Darstellung  verweisen. 

Die  Individuen  des  Pyrosomenstockes  bringen  Geschlechtsproducte 
hervor  und  sind  gleichzeitig  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  be- 
fähigt, wie  aus  der  Darstellung  dieses  wie  der  vorhergehenden  Ab- 
schnitte zu  ersehen  ist.  Ausschliesslich  auf  ungeschlechtlichem  Wege 
pflanzt  sich  nur  das  Oozoid  (Cyathozoid)  fort,  welches  zu  Grunde  geht, 
wenn  es  die  vier  Primärblastozoide  (Ascidiozoide)  der  Vierercolonie 
erzeugt  hat.  Ein  Generationswechsel  ist  also  auch  bei  den  Pyro- 
somen vorhanden,  doch  ist  er  nicht  so  ausgeprägt  wie  bei  Doliolum 
und  den  Salpen.  Es  wird  auf  diese  Verhältnisse  im  Zusammenhang 
noch  zurückzukommen  sein. 
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3.  Salpeii. 

Die  Knospung  der  Salpen  geht  von  einem  Stolo  prolifer  aus,  der 
in  seiner  Entstehung  und  Structur  mit  demjenigen  der  Pyrosomen  viel 
Uebereinstimmendes  zeigt,  so  dass  diese  Entwicklungsvorgänge  am 
Besten  an  die  der  Pyrosonen  angeschlossen  werden. 

Am  Salpenstolo  entsteht  eine  grössere  Zahl  von  Individuen,  so  dass 
er  beträchtliche  Grösse  erlangt  und  dadurch  am  Körper  sehr  auffällt. 
Er  liegt  in  der  Nähe  des  hinteren  Körperendes  an  der  Ventralseite 
und  kann  von  hier  ziemlich  gerade  nach  vorn  verlaufen  (S.  pinnata, 
affin is  und  dolichos  oma^),  oder  er  biegt,  nachdem  er  Anfangs 
gerade  gerichtet  war,  nach  links  ab,  um  an  der  linken  Seite  des  Nucleus 
nach  hinten  zu  verlaufen  (S.  r  u  n  c  i  n  a  t  a  f  u  s  i  f  o  r  m  i  s  und  c  o  s  t  a  t  a 
Thilesii).  Endlich  kann  der  Stolo  sich  spiralig  um  den  Eingeweide- 
knäuel herumwinden  (S.  democratica  mucronata,  scutigera 
confederata  und  cordiformis  zonaria  Fig.  574).  An  diesen  langen 
Stolonen  ist  dann  bereits  eine  grössere  Zahl  von  Individuen  zu  erkennen. 

Die  Beziehungen  des  Stolo  zum  Mutterthier,  besonders  aber  die  Ent- 
stehung der  neuen  Individuen  an  ihm  selbst  ist  wiederholt  der  Gegenstand 
eingehender  Untersuchungen  gewesen.  Ausser  auf  die  älteren  Arbeiten 
von  EsCHRiCHT,  HuxLKY,  Leuckart  und  C.  Vogt  mussten  wir  in  unserer 
früheren  Darstellung  auf  diejenigen  von  Alex.  Kowalevky,  Todaro^ 
Salensky,  Seeliger  und  Brooks  hinweisen.  Seitdem  ist  die  grosse  Mono- 
graphie von  Brooks,  sowie  die  Darstellung  von  Korotneff  hinzugekommen. 

A.  Entstehung  und  Ausbildung  des  Stolo  prolifer. 

Die  erste  Anlage  des  Stolo  tritt  in  Gestalt  eines  am  Hinterende 
des  Endostyls  gelegenen  Divertikels  der  Pharynxwand  bereits  am  Em- 
bryo auf;  mit  ihrem  Grösserw^erden  ist  diese  Ausbuchtung  des  Ento- 
derms  von  einer  solchen  des  Ectoderms  begleitet,  und  mesodermale 
Theile  folgen,  so  dass  der  Stolo  jetzt  ein  zapfenförmiges,  zwischen 
dem  Endostylende  und  der  Oesophagusmündung  liegendes  Gebilde 
darstellt  (Fig.  573).  Wenn  er  dann  in  der  schon  angedeuteten  Weise 
auswächst,  wird  er  von  der  Substanz  des  Cellulosemantels  umgeben 
und  es  bildet  sich  in  diesem  eine  den  Stolo  beherbergende  Höhle 
(Fig.  574),  die  später  nach  aussen  durchbricht,  so  dass  der  Stolo 
schliesslich  frei  am  Salpenkörper  vorragt  und  die  reif  gewordenen 
Individuen  zur  Ablösung  gelangen  können. 

Der  junge  zapfenförmige  Stolo  besteht  aus  einer  Aussenschicht, 
der  directen  Fortsetzung  des  mütterlichen  Ectoderms,  sowie  aus  dem, 
als  Ausstülpung  der  Kiemenhöhlenwand  entstandenen  Entoderm- 
säckchen,  welches  somit  den  entsprechenden  Bildungen  anderer  Tuni- 
caten  und  besonders  dem  Entodermrohr,  Entoderm-  oder  Endostyl- 
fortsatz  der  Pyrosomen  gleich  zu  setzen  ist.  Weniger  einfach  gestaltet 
sich  der  Vergleich  hinsichtlich  der  zwischen  Ectoderm  und  Entoderm 
liegenden  Gebilde.  Jedenfalls  sind  die  Meinungen  der  Autoren  hier- 
über  sehr  getheilt,   und  so   werden   für  ihre  Entstehung   sowohl  die 

1)  Die  Nomenclatur  der  Salpen-Genera  und  Arten  betreffend,  erscheint  uns  die 
Verwendung  der  von  den  betr.  Autoren  gebrauchten  Namen  richtiger  und  weniger 
verwirrend,  da  anderenfalls  der  Vergleich  dieser  an  und  für  sich  recht  schwierigen 
Verhältnisse  mit  der  von  den  einzelnen  Autoren  gegebenen  Darstellung  sehr  erschwert 
wird.  Eine  Zusammenstellung  der  hauptsächlich  in  Frage  kommenden  Artnamen  gab 
Heider  in  seiner  Abhandlung  zur  Embryonalentwicklung  von  Salpa  fusiformis. 
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entsprechenden    Organe    des    Mutterthiers,    wie    auch    die    einzelnen 
Schichten  des  Stolo  selbst  in  Anspruch  genommen. 

In  eine  gewisse  Uebereinstimmung  lassen  sich  die  von  Todaro 
und  Seeliger  geäusserten  Anschauungen  bringen,  indem  nach  ihnen  die 
zwischen  Ectoderm  und  Entoderm   gelegenen  Zellenstränge    oder  Röhren 
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Fi g-,  573.  Späteres  Embryonalstadium  von  Salpa  democratica  mucronata. 
(Nach  Salensky,  1876.) 

e  Egestionsöffnung,  ed  Enddarm,  el  Eläoblast,  es  Endostyl,  fl  Flimmergrube,  %  Inge- 
stionsöffnung, h  Kieme,  m  Magendivertikel,  n  Ganglion,  oe  Oesophagus,  p  Pericardialsack, 
-pl  Placenta,  st  Stolo,  (  sog.  Dach  der  Placenta. 

durch  Sonderung  aus  einer  zwischen  dem  äusseren  und  inneren  Blatt 
des  jungen  Stolo  liegenden  Zellenmasse  entstehen;  hinsichtlich  der 
Herkunft  dieser  Zellenmasse  sind  aber 
die  genannten  beiden  Autoren  verschie- 
dener Meinung.  Nach  Todaro  rührt  sie 
von  grossen,  der  Placentarmembran  ent- 
stammenden Zellen  hei-,  die  durch  fort- 
gesetzte Theilungen  die  Mesodermzellen 
liefern,  während  Seeliger  die  letzteren 
durch  Einwanderung  aus  der  Leibeshöhle 
des  Mutterthiers  in  den  Stolo  gelangen 
lässt.  In  diesem  häufen  sie  sich  zu  einer 
ziemlich    compacten,    das   Entodermrohr 

Fig.  574.  Hinteres  Körperende  der  Solitär- 
form  von  Salpa  democratica  mucronata, 
von  der  Rückenseite.     (Nach  LeüCkart,  1854). 

d  Darmkanal,  h  Bruthöhle,  o  deren  Oeff- 
nung,  st  Stolo. 

umgebenden  Masse    an,    und    aus    ihr    sondern    sich    dann    die    noch    zu 
erwähnenden  Zellstränge  („Cloakenröhren",  Genitalstrang   und    auch    das 
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Neuralrohr),    bei  welchem  Vorgang    dem    vierkantigen    Entodermrohr    ein 
die  Zertheilung  fördernder  Einfluss  zugeschrieben  wird  (Fig.  575  Ä). 


m. 


Fig.  575.  Querschnitte  durch  den  Stolo  von  Salpa  democratica  mucronata 
in  aufeinander  folgenden  Stadien  der  Ausbildung.     (Nach  Seeligek,   1885.) 

c  Cloaken-  (Peribranchial-)Stränge,  ec  Ectoderm,  en  Entodermrohr,  g  Genitalstrang, 
h  Hodenanlage,  mz  Mesenchymzellen,  n  Neuralrohr,  o  oberer  Blutsinus,  ov  Ovarialanlage, 
u  unterer  Blutsinus. 


KowALEVSKY  üess  die  Cloaken-  oder  Peribranchialröhren  als  Diver- 
tikel direct  von  der  Cloake  des  Mutterthirs  auswachsen,  nach  öalensky 
hingegen  entstehen  sie  als  Ausstülpungen  des  Pericardialsäckchens.     Nach 

Korotneff's  Darstellung  liefert  dieses 
letztere  jedoch  nicht  die  Peribranchial- 
röhren, sondern  vielmehr  den  sog. 
Pericardialstrang,  die  ersteren 
entstehen     im     Zusammenhang 


aber 

mit 
das 
und 


dem  Entodermrohr ,  während 
Nervensystem  vom  Entoderm 
der  Genitalstrang  vom  Mesoderm 
gebildet  wird.  Für  das  Verständniss 
dieser  Vorgänge  ist  es  übrigens 
nöthig ,  zunächst  die  Zusammen- 
setzung des  Stolo  selbst  kennen  zu 
lernen. 


Fig.  576.  Querschnitt  eines  jungen 
Salpenstolo.     (Nach  Brooks,  1893.) 

c  Cloaken-  (Peribranchial-)Röhren,  ec 
Ectoderm,  en  Entodermrohr,  g  Genitalstrang. 
m  „Muskelröhren",  n  Neuralrohr,  o  oberer, 
u  unterer  Blutsinus. 


Nach  der  für  die  Pyrosomen  gegebenen  Darstellung  bietet  der 
Salpenstolo  kein  wesentlich  neues  Bild  (Fig.  563,  p.  766).  In  der 
Leibeshöhle,  welche  als  directe  Fortsetzung  derjenigen  des  Mutter- 
thieres  erscheint,  liegen  zunächst  vier  regelmässig  angeordnete  Stränge, 
ventral  der  Genitalstrang,  dorsal  der  Neuralstrang,  zu  beiden  Seiten 
die  Peribranchialstränge  (Cloakenstränge  oder  Perithoracalstränge),  wie 
dies  am  besten  auf  Querschnitten  durch  die  entsprechenden  jüngeren 
Entwicklungszustände  des  Stolo  zu  erkennen  ist  (Fig.  575  A  u.  B, 
Fig.  577  Ä).    Die  im  dorsalen  und  den  beiden  seitlichen  Zellsträngen 
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auftretenden  Hohlräume  lassen  sie  bald  als  Röhren  (Neuralrohr  u. 
Peribranchial-  bezw.  Cloacalröhreu)  erscheinen  (Fig.  575  u.  576).  Nach 
den  von  Brooks  gemachten  Beobachtungen  kommt  nach  aussen  von 
den  Peribranchialröhren,  zwisclien  diesen  und  dem  Ectoderm  gelegen, 
noch  ein  weiteres  Paar  von  Strängen  oder  Röhren  hinzu,  welches  er 
der  späteren  Bestimmung  nach  als  „Muskelröhren"  bezeichnete  (Fig.  576), 
während  Korotneff  diese  auch  von  ihm  aufgefundenen  Stränge,  der 
dafür  angegebenen  Bildungsweise  entsprechend,  als  Pericardialstränge 
anspricht  (Fig.  577),  vorausgesetzt,  dass  es  sich  dabei  um  eine  paarige 
Bildung  handelt,  wie  aus  der  Figur  hervorzugehen  scheint. 


77T7. 


Fig".  577  ^ — C.   Querschnitte  des  Stolo  ^J  von  Salpa  demoer atica,  -B  von  S.  zona- 
ria,  C  von  S.  fusiformis.     (Nach  Koeotneff,   1895.) 

'  ect  Ectoderm,  ent  Entoderm,  g  Genitalstrang,  mes  Mesodermzellen,  n  Nervensystem, 
pbr  Peribranchialröhren,  pc  Pericardialstränge  (ob  beide  diese  Bedeutung  haben,  erscheint 
zweifelhaft). 


Die  Leibeshöhle  enthält  einzelne  Mesenchjmizellen  verstreut;  indem 
sich  ihr  dorsaler  und  ventraler  Abschnitt  mit  einem  Endothel  aus- 
kleiden, kommen  zwei  röhrenartige  Blutbahnen,  der  „obere  und  untere" 
Blutsinus  zu  Stande  (Fig.  575  u.  576).  Beide  gehen  am  distalen. 
Ende  des  Stolo  in  einander  über,  da  das  Entodermrohr  nicht  ganz 
bis  zu  dessen  Spitze  reicht  und  der  Blutstrom  circulirt  somit  in  beiden 
Bahnen  in  entgegengesetzter  Richtung. 

Bezüglich  der  Entstehung  der  im  Stolo  enthaltenen  Organanlagen 
ist  dem  vorher  Mitgetheilten  noch  hinzuzufügen,  dass  der  Genitalstrang 
jedenfalls  dem  Mesoderm  entstammt,  worin  ebenso  wie  hinsichtlich  der 
Herleitung  des  Entodermrohres  unter  den  Autoren  eine  ziemliche  Ueber- 
einstimmung  besteht,  was  sich  leider  von  den  übrigen  Organanlagen  nicht 
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sagen  lässt.  Wie  schon  erwähnt,  ist  ihre  Entstehungsweise  recht  ver- 
schieden gedeutet  worden,  so  ist  Korotneff  geneigt,  dem  Entodenn  eine 
besonders  wichtige  Rolle  zuzuschreiben. 

Während  man  es  nach  den  vorhandenen  Angaben  und  nach  der 
zuletzt  auch  von  Brooks  in  seiner  Monographie  (1893)  vertretenen  An- 
schauung im  Ganzen  für  wahrscheinlich  halten  musste,  dass  das  Nerven- 
rohr ectodermaler  Natur  sei,  wurde  es  von  Seeliger  auf  das  Mesoderm 
zurückgeführt,  aber  auch  nach  Korotneff  soll  es  aus  dem  Ectoderm 
hervorgehen,  indem  es  sich  von  diesem  als  eine  rundliche,  sich  später  in 
die  Länge  streckende  Zellgruppe  sondert. 

Vom  Entodenn  werden,  wie  schon  erwähnt,  nach  Korotneff's  Dar- 
stellung auch  die  Peribranchialst ränge  geliefert.  Dies  soll  dadurch 
geschehen,  dass  in  der  Gegend,  wo  das  Entodermrohr  vom  Ectoderm  durch 
die  Genitalanlage  geschieden  ist,  eine  entodermale  Wucherung  auftritt, 
die  sich  durch  Schwinden  der  Begrenzungslinie,  Austreten  der  Zellen  aus 
dem  entodermalen  Epithel  und  Bildung  einer  besonderen  Zellgruppe  zu 
erkennen  giebt,  welche  später  in  die  Länge  wächst  und  dadurch  zum 
Peribranchialstrang  wird.  Die  zweite  Peribranchialröhre  entsteht  nach 
Korotneff  auf  entsprechende  Weise,  aber  etwas  später  als  die  erste 
(Fig.  577  Ä).  Wie  lange  der  Zusammenhang  mit  dem  Entodermrohr 
bestehen  bleibt  und  inwieweit  dieses  noch  fernerhin  Zellenelemente  an 
die  Peribranchialstränge  abgiebt,  ist  aus  jener  Darstellung  nicht  zu 
ersehen.  Uebrigens  war  Brooks  (1893)  eher  geneigt,  die  Peribrancliial- 
röhren  oder  Perithoracalröhren,  wie  er  sie  nennt,  auf  das  Ectoderm  zurück- 
zuführen, mit  dem  er  sie  an  der  Basis  junger  Stolonen  in  enger  Verbindung 
fand,  so  dass  die  Zellenelemente  des  Peribranchialstrangs  direkt  in 
diejenigen  des  Ectoderras  übergingen.  Mit  Sicherheit  entscheiden  konnte 
er  allerdings  die  Frage  in  diesem  Sinne  nicht,  und  wie  in  anderen  Punkten 
bleibt  die  Differenz  der  Anschauungen  vorläufig  auch  in  diesem  bestehen, 
zumal  die  Peribranchialstränge  von  anderer  Seite  (Seeliger)  auch  auf 
das  Mesoderm  zurückgeführt  worden  w^aren. 

Ein  Pericardialstrang(Pericardial röhre)  soll  nach  Korot- 
neff einfach  dadurch  zu  Stande  kommen,  dass  sich  vom  Pericardium 
des  Mutterthiers  ein  entsprechender  Divertikel  in  den  jungen  Stolo  er- 
streckt. Der  Vorgang  vollzieht  sich  so,  dass  gegenüber  der  Stelle,  an 
welcher  das  Herz  mit  dem  Pericardialsack  verbunden  ist,  die  Ausstülpung 
der  Pericardialwand  erfolgt  und  ein  röhrenförmiger  Auswuchs  in  den 
Stolo  eindringt  (Fig.  578),  wo  er  sich  den  Peribranchialröhren  aussen 
anlegt  (Fig.  577  C,  nach  Korotneff  u.  Fig.  576,  nach  Brooks).  Nach 
der  von  Korotneff  gegebenen  bildlichen  Darstellung  würde  freilich 
die  Höhlung  des  Divertikels  anseheinend  nicht  immer  erhalten  bleiben 
(Fig.  577  C),  wie  er  ja  auch  von   einem  Pericardials tr ang  spricht. 

Das  Eindringen  eines  Pericardialdivertikels  in  den  Stolo  wurde 
auch  von  Brooks  (1893)  beobachtet  und  anschaulich  dargestellt,  doch 
bringt  er  es  einfach  zur  Mesodermbildung  innerhalb  des  Stolo  in  Beziehung 
und  legt  auf  die  Ausbildung  einer  Pericardialröhre  oder  eines  solchen 
Stranges  im  Stolo  kein  besonderes  Gewicht. 

Die  vorstehende  Darstellung  von  der  Entstehung  der  Bestandtheile 
des  Salpenstolo  erfreut  sich  keiner  grossen  Klarheit,  wie  man  sieht,  aber 
bei  den  einander  widersprechenden  Angaben  der  Autoren  ist  dies  nicht 
anders  möglich,  und  es  ist  zu  wünschen,  dass  die  Schwierigkeiten,  welche 
der  Untersuchung  dieser  Objecto  entgegenstehen,  behoben  werden  könnten. 
Einstweilen    scheint    es,    als    ob    die    im    Stolo    enthaltenen    Organe    zum 
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Theil  durch  directes  Auswachsen  von  den  Organen  des  Mutterthieres  ent- 
stehen (Entodermrohr,  Pericardiah'öhren),  zum  Theil  aber  erst  durch 
Differenzirung  der  im  Stolo  befindlichen  Stränge  gebildet  werden  (Peri- 
branchiali-öhren,  Nervensystem).  Bei  dem  Genitalstrang  erscheinen  gewisser- 
massen  beide  Bildungsweisen  vereinigt. 

Fig.  578.     Schnitt  durch  ^%  f.^ 

<3en    in    Verbindung    mit    dem 

Mutterthier     stehenden    jungen         g^i 

Stolo     von      Salpa     demo- 

«ratica,    um  die  Ausstülpung  /j 

zur    Bildung     des    Pericardial- 

rohrs    {pc)    zu   zeigen,    h  Herz,  )p7mniälI^XSIJVriy-t^M¥f^'^-''j^'^^ ent 

€nt  Entodermrohr,  ecl  Ectoderm. 

(Nach  KOROTNEFF,   1895.) 

Die  genannten,  den  Stolo  zusammensetzenden  Theile  stehen  in 
bestimmten  Beziehungen  zu  den  in  den  Knospen  zur  Ausbildung 
kommenden  Organen,  wie  besonders  Brooks  dies  feststellte.  Das 
Ectoderm  liefert  die  Körperdecke  der  Kettensalpeu,  d.  h.  das  Körper- 
Epithel  und  den  Cellulosemantel,  sowie  die  Theile,  durch  welche  sie 
unter  einander  verbunden  sind.  Aus  dem  Nervenrohr  entsteht  das 
Ganglion  und  die  Flimmergrube.  Die  seitlichen  Partien  des  Entoderm- 
rohres  lassen  die  entsprechenden  Hälften  der  Athemhöhle  (des  „Pharynx'') 
aus  sich  hervorgehen,  während  der  Oesophagus,  Magen  und  Darm- 
kanal aus  der  rechtsseitigen  Partie  des  Eutodermrohrs  entsteht.  Die 
Peribranchialröhreii  liefern  die  Cloakenhöhle  und  die  Cloakenpartie 
der  zwei  Kiemenspalten,  durch  welche  sie  mit  der  Athemhöhle  in 
Verbindung  steht.  Die  Pericardialstränge  und  Mesenchymzellen  geben 
gewiss  dem  Pericardium,  dem  Herzen,  der  Musculatur,  dem  Eläoblast 
und  den  inesenchymatischen  Elementen  der  Kettensalpeu  ihren  Ursprung ; 
die  Bluträume  gehen  in  deren  Leibeshöhle  über.  Aus  dem  Genital- 
strang entwickeln  sich  die  Eier  mit  ihren  Follikeln,  sowie  die  Hoden 
und  Ausführungsgänge,  soweit  sie  in  Betracht  kommen. 

Die  Sonderung  der  Organabschnitte  für  die  einzelnen  Knospen 
erfolgt  dadurch,  dass  die  den  Stolo  durchziehenden  Stränge  in  ent- 
sprechender Weise  eingeschnürt  werden.  Dies  geschieht  schon  verhältniss- 
mässig  früh  und  führt  zu  einer  Trennung  der  betreffenden  Abschnitte 
beim  Neuralrohr  und  Geuitalstrang,  sowie  bei  den  Peribranchial-  und 
Pericardialröhren,  während  das  Entodermrohr  und  besonders  die 
Ectodermdecke  noch  lange  im  Zusammenhang  bleiben  und  somit  ver- 
bindende Brücken  zwischen  den  einzelnen  Individuen  der  Salpenkette 
darstellen. 

B.  Die  Knospenbildung  am  Stolo. 

Schon  für  die  Pyrosomen  wurde  gezeigt,  wie  die  einzelnen  Indi- 
viduen durch  eine  Gliederung  am  Stolo  entstehen  und  auf  diese  Weise 
Ketten  von  mehreren  hinter  einander  liegenden  Individuen  zu  Stande 
kommen  (Fig.  559,  p.  764  u.  Fig  564,  p.  767).  Bei  den  Salpen  ist 
der  Vorgang  ein  ähnlicher,  wie  schon  aus  dem  über  die  weitere  Um- 
bildung der  im  Stolo  enthaltenen  Organstränge  Mitgetheilten  hervor- 
geht.    Seitlich  am  Stolo  treten  in  gleichen  Abständen  hinter  einander 
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liegende  Falten  auf,  die  sich  dorsal-  und  ventralwärts  ausbreiten  und 
somit  als  ringförmige  Einschnürungen  erscheinen  (Fig.  579  A  u.  B, 
Fig.  580).  Indem  sie  weiter  nach  innen  vordringen,  führen  sie  zu  der 
schon  erwähnten  Zerlegung  des  Nerven-  und  Entodermrohrs,  der  Peri- 
branchial-  und  Pericardialstränge,  sowie  des  Genitalstranges  in  je  ein 
Ganglion,  eine  Genitalanlage,  ein  Entodermsäckchen.  ein  Paar  von 
Peribranchialbläschen  u.  s.  f.  (Fig.  579  J.— C).  Damit  sind  die  Haupt- 
bestandtheile  der  Individuen  gegeben,  die  sich  nun  gegen  das  freie 
Ende  des  Stolo  hin  weiter  differenziren  und  zu  bedeutenderer  Grösse 
heranwachsen.  Dies  geschieht  so,  dass  von  der  grossen  Zahl  der  In- 
dividuen, welche  an  einem  Stolo  entstehen,  eine  gewisse  Anzahl  sich 
in  einem  ungefähr  gleichen  Entwicklungszustand  befindet.    Auf  einen 
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Fig".  579.  Frontalschnitte  dnrch  einen  Theil  des  Stolo  von  Salpa  pinnata,  um 
das  Auftreten  der  von  aussen  nach  innen  vordringenden  Falten  zu  zeigen,  wenig  ver- 
ändert und  ergänzt.     (Nach  BROOKS,   1893.) 

A  die  rechte  Seite  des  Stolo  ohne  Einschnürungen,  B  mit  beginnender  Faltenbildung, 
C — E  weiteres  Vordringen  der  Falten  nach  innen  und  Abschnüren  der  Pcribranehial- 
säckchen. 

ect  Ectoderm,  ent  Entoderm,  rechts  davon  verstreute  Mesodermzellen,  _/)&?•  Peri- 
branchialröhre,  bezw.  die  daraus  hervorgehenden  Abschnitte. 

solchen  Satz  von  etwa  50—100  Individuen,  der  dem  distalen  Stolo- 
ende  angehört,  folgt  ein  Satz  jüngerer,  weniger  weit  entwickelter 
Blastozoide,  und  darauf  ein  anderer,  mehr  gegen  die  Basis  des 
Stolo  hin  gelegener,  dessen  Individuen  noch  weiter  in  der  Entwick- 
lung zurück  sind  als  die  des  vorigen  (Fig.  581). 
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Die  Zahl  der  Blastozoide  am  Stolo  und  innerhalb  der  einzelnen 
Sätze  ist  bei  den  verschiedenen  Salpenarten,  aber  auch  bei  derselben 
Art  eine  verschiedene;  so  bringt  S.  democratica  gewöhnlich  drei 
bis  vier  Sätze  von  je  40  bis  65  Individuen  hervor,  deren  Zahl  am 
Stolo  zwischen  200  und  250  schwankt.  Aehnlich  verhält  sich  S.  pin- 
nata,  während  die  Individuenzahl  bei  S.  cylindrica  weit  grösser 
wird.  Bei  dieser  Art  können  200  Blastozoide  in  einem  Satze  vor- 
handen sein,  und  da  der  Stolo  aus  drei  bis  vier  Sätzen  besteht,  so 
kann  die  Gesammtzahl  der  Individuen  am  Stolo  600  bis  800  aus- 
machen (Leuckart,  Seeliger,  Brooks). 


ee  -' 


s  — 


Fiff.  580.     Stolo  prolifer  einer  Salpe.     (Nach  TODARO.) 

h  Blutgefässe  des  Stolo,  ec  Ectoderm,  en  Entodermrohr,  es  Endostyl  des  Mutter- 
thieres,  s  Stolo. 

Innerhalb  der  einzelnen  Sätze  können  die  mehr  distal  gelegenen 
vor  den  proximalen  Individuen  durch  weiter  fortgeschrittene  Ent- 
wicklung ausgezeichnet  sein :  ausserdem  können  zwischen  diesen  Sätzen 
Blastozoide  liegen,  die  sich  durch  ihre  Entwicklungshöhe  als  Ueber- 
gänge  zwischen  zwei  benachbarten  Sätzen  zu  erkennen  geben.  Daher 
kommt  es,  dass  die  einzelnen  Sätze  doch  nicht  so  ganz  scharf  von 
einander  unterschieden  sind. 


Flg.  581.  Salpenstolo  in  schematischer  Darstellung  mit  stark  verringerter  Individuen- 
zahl und  ohne  die  seeundäre  Lageveränderung  der  Blastozoide.     (Nach  Brooks,   1893.) 

P  Mutterthier  (Solitärform),  I  erster,  //  zweiter,  III  dritter  Satz  der  Blastozoide, 
h  b"  b'"  Kiemenhöhle  (Pharynx),  c"  c'"  Cloalie,  d  Darmkanal,  ec  Ectoderm,  el  Eläoblast, 
en  Entoderm    (der  Verbindungsstränge),    es  Endostyl,    g  Kieme,  h  Herz,  n  Nervensystem, 


In  dem  von  Brooks  entworfenen  Bild  (Fig.  581)  sind  alle  Blasto- 
zoide   der   Kette    so  orientirt,    dass    sie    eine   Reihe   hinter   einander 
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liegender  Individuen  darstellen,  deren  Ventralseite  gegen  das  freie 
Ende  des  Stolo  gerichtet  ist,  während  die  Dorsalseite  nach  dessen 
Basis  hin  sieht;  ihre  rechte  und  linke  Seite  entsprechen  dabei  den- 
selben Regionen  des  Stolo,  das  Oralende  der  Blastozoide  liegt  über  seiner 
Neuralseite,  das  aborale  Ende  unter  seiner  Genitalseite  (Fig.  581). 
Diese  mit  der  Lage  des  Mutterthieres  übereinstimmende  Orientirung 
der  jungen  Blastozoide  entspricht  also  wie  ihre  Entstehung  den  von  den 
Pyrosomen  mitgetheilten  Verhältnissen.  Die  Lage  ihrer  Blastozoide  in 
der  freilich  viel  kürzeren  und  individuenärmeren  Kette  wird  sich  auf 
ungefähr  dieselbe  Weise  kennzeichnen  lassen,  wie  es  soeben  für  die 
jungen  Individuen  der  Salpenkette  geschah.  Zum  Vergleich  verweisen 
wir,  wie  in  der  früher  gegebenen  Darstellung  (Spec.  Theil),  auf  das 
ebenfalls  von  Brooks  entworfene  Coustruc- 
tionsbild  der  Pyrosomenkette,  aus  welchem 
sich  die  übereinstimmenden  Züge  ohne 
Weiteres  entnehmen  lassen  (Fig.  582,  sowie 
Fig.  559  u.  564,  p.  764  u.  767). 


Fig.  582.  Fig.  583. 

Fig:.  582.  Schematischer  Längsschnitt  des  Stolo  von  Pyrosoma.  (Im  Anschluss 
nn  HuxLEY  und  Kowalevsky  nach  Brooks.) 

P  Mutterthier,  /,  //,  ITI  das  1.,  2.  und  3.  Blastozoid,  b  Athemhöhle  (Pharynx), 
c  Cloake,  d  Darmkanal,  ec  Ectoderm  des  Verbindungsstrangs,  en  dessen  Entoderm,  es  Endo- 
styl,  »'Nervensystem,  o  die  Abschnitte  des  Genital  Stranges  in  den  Blastozoiden,  s  der 
junge  Stolo  des  ältesten  Blastozoids. 

Fig".  583.  Schematische  Darstellung  der  Lagebeziehungen  der  Blastozoide  am 
Salpenstolo. 

es  Endostylfalten,  h  Hämal-  oder  Ventralseite  der  Blastozoide,  l  linke  Seite,  n  Nerven- 
system, sowie  Neural-  oder  Dorsalseite  der  Blastozoide,   r  deren  rechte  Seite,  st  Stolorest. 


Nun  ist  aber  die  mit  den  Pyrosomen  übereinstimmende  Orien- 
tirung der  Blastozoide  an  der  Salpenkette  keine  bleibende,  sondern 
sie  erfährt  in  verschiedener  Hinsicht  eine  Veränderung.  Aus  der  ein- 
reihigen Kette,  deren  Individuen  unter  sich  und  mit  dem  Mutterthier 
eine  gemeinsame  Medianebene  haben,  wird  eine  zweireihige  Kette  mit 
alternirend  gestellten  Blastozoiden  (Fig.  583).  Unter  gleichzeitiger 
Rotation  von  etwa  90  f*  um  die  eigene  Längsaxe  hat  eine  seitliche  Ver- 
schiebung der  einzelnen  Individuen  stattgefunden,  welche  dazu  führte, 
dass  die  Blastozoide  nicht  nur  alternirend,  sondern  auch  in  einer  von 
früher  ganz  abweichenden  Orientirung  aufgestellt  sind.  Letztere  ist  so, 
dass  in  der  jetzt  vorhandenen  rechten  und  linken  Reihe  von  Individuen 
diese  ihre  Ventralseiten  einander  zukehren,  während  die  Dorsalseiten 
nach  aussen  gerichtet  sind ;  die  linke  Seite  der  rechts  gelegenen  und 
die   rechte  Seite   der   links  gelegenen  Individuen   ist  gegen  die  Basis 
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des  Stolo  (in  der  Fig.  583  nach  oben)  gewendet.  Die  Medianebene 
der  Blastozoide  fällt  mit  der  des  Stolo  und  Mutterthieres  nicht  mehr 
zusammen,  sondern  ist  jetzt  zu  ihr  vertical  gestellt  (Fig.  583). 

Brooks   versucht   den   etwas   complicirten  und  nicht  am  ganzen 
Körper   der  Blastozoide   gleichzeitig  ablaufenden  Vorgang   durch  den 


Vergleich   mit   einer  Reihe   hinter   einander 


aufgestellter 


Soldaten  zu 


veranschaulichen,   deren  Gesichter  nach  derselben  Richtung  gewendet 


treten,    so    dass   sie   ab- 
kommen   und  ausserdem 


sind.  Wenn  die  Soldaten  nun  auseinander 
wechselnd  nach  rechts  und  links  zu  stehen 
von  jedem  eine  halbe  Wendung 
ausgeführt  wird,  in  Folge  deren 
die  Gesichter  gegen  einander  ge- 
richtet sind,  so  hat  man  die  der- 
zeitige Stellung  der  Blastozoide  in 
der  Salpenkette  (Fig.  583  u.  Fig.  584). 

Fig-.  584.  Ein  Stück  der  ausge- 
wachsenen Kette  von  S  a  1  p  a  s  c  u  t  i  g  e  r  a 
mit  10  Blastozoiden,  um  deren  zweireihige 
Anordnung  und  die  Stellung  der  Individuen 
gegen  einander  zu  zeigen.  (Nach  Brooks, 
1893.) 


Aber  wie  schon  angedeutet, 
vollzieht  sich  die  Verschiebung  und 
Drehung  nicht  am  ganzen  Körper 
der  Blastozoide  gleichzeitig,  und 
an  das  Obige  anschliessend,  kann 
dieses  Verhalten  auf  die  Weise  er- 
läutert werden,  dass  die  Individuen 
an  Umfang  zunehmen,  wodurch 
sie  in  Folge  des  gegenseitigen  Druckes  aus  ihrer  Stellung  heraus- 
gedrängt wurden.  Das  geschah  zuerst  in  der  „Kopfpartie",  so  dass 
ihre  „Köpfe"  bereits  zwei  Reihen  bilden,  während  die  „Füsse"  noch 
in  einer  Reihe  hinter  einander  stehen.  Andererseits  aber  beginnt 
die  Rotation  zuerst  am  „Fusstheil"  und  setzt  sich  allmählich  auf  den 
übrigen  Körper  fort,   so   dass   der  „Kopf"   zuletzt  gedreht  wird.     Es 


ist  dabei  zu  beachten,  dass  alle  diese  Vorgänge  sich  gleichzeitig  ab- 
spielen und  während  der  Lageveränderung  der  Blastozoide  ihr  sehr 
•erhebliches  Wachsthum,  sowie  die  äussere  und  innere  Ausgestaltung 
ihres  Körpers  erfolgt. 


C.  Die  weitere  Ausbildung  der  Blastozoide. 


Für   das 
Beziehung 


Verständniss  der  Ausbildung  der  Blastozoide  und  ihre 
•ö  zum  Stolo  und  seinen  Bestandtheilen  ist  die  Kenntniss  der 
Lageverschiebung  und  Rotation  der  Knospen  von  grosser  Bedeutung, 
weshalb  eine  kurze  Characteristik  dieser  noch  näher  zu  besprechenden 
Vorgänge  bereits  vorausgeschickt  werden  musste.  Wie  schon  in  unserer 
früheren  Darstellung  bemerkt  wurde,  fehlte  denjenigen  Autoren,  die 
sich,  wie  Salensky  und  Seeliger,  mit  der  Organentwicklung  bei 
der  Knospung  beschäftigten,  die  Kenntniss  dieser  Vorgänge,  wodurch 
die  Auffassung  der  weiteren  Knospenentwicklung  wesentlich  beein- 
flusst   werden   musste.     Der   Unterschied   in    der  Auffassung  der  Be- 
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Ziehung  der  Knospen  zum  Stolo  besteht  darin,  dass  sie  (entsprechend  der 
früheren  Annahme)  nach  den  Seiten  hin  auseinander  rücken,  wobei  der 
Rücken  des  Blastozoids  aus  der  einen  Stoloseite  entsteht,  die  Bauch- 
fläche aber  aus  der  entgegengesetzten  Seite  hervorgeht  (Salensky, 
Seeliger).  Nach  der  neueren  Auffassung  hingegen  werden  die  rechte 
und  linke  Stoloseite  zu  den  entsprechenden  Körperseiten  der  Blasto- 
zoide,  indem  die  von  der  Orientirung  des  Mutterthieres  und  Stolos 
abweichende  Lagerung  erst  später  eintritt  (Brooks).  Dies  muss  aber 
naturgemäss  für  die  Herleitung  der  Organe  der  Blastozoide  von  denen 
des  Stolo  von  Bedeutung  sein. 

Bei  der  AusMlduiig  der  Organe  sind  die  Umwandlungen  be- 
sonders augenfällig,  die  das  Entodermrohr  des  Stolo  erfährt.  An 
Querschnitten  lässt  es  schon  bald  eine  obere  und  untere,  sowie  zwei 
seitliche  Einbuchtungen  erkennen  (Fig.  575  u.  577),  wie  dies  in  ähnlicher 
Weise  auch  für  die  Pyrosomen  angegeben  wurde  (Fig.  563,  p.  766). 
Durch  weiteres  Auswachsen  der  beiden  oberen  und  unteren  Zipfel 
erhält  das  Entodermrohr  dann  eine  (im  Querschnitt)  H-förmige  Ge- 
stalt (Fig.  585^).  Es  sind  die  Pharyngealsäcke,  d.  h.  die  rechte  und 
linke  Hälfte  des  späteren  Atheraraumes  (Pharynx),  die  sich  nach 
oben  und  unten  hin  ausbreiten  (Fig.  585  B).  Ihre  oberen  Theile  legen 
sich  an  einander  und  vereinigen  sich  ventral  vom  Ganglion  in  der 
Mittellinie,  um  hier  den  oralen  Theil  des  Pharynx  zu  bilden  (Fig.  585  C). 
Ganz  vorn  verschmilzt  die  Entodermlamelle  später  mit  dem  Ectoderm 
zur  Bildung  der  Muudöffnung  (Ingestionsöffnung,  Fig.  586  B). 

Auch  die  aboralen  Theile  der  Pharyngealsäcke  wachsen  (nach 
unten  hin)  weiter  aus,  nähern  sich  dadurch  ebenfalls  einander  und 
verschmelzen  in  der  Mittellinie,  wodurch  die  aborale  Partie  des  Pharynx 
entsteht  (Fig.  585  u.  586).  Die  den  oralen  und  aboralen  Pharynxraum 
trennenden  Theile  treten  immer  mehr  zurück,  so  dass  schliesslich  ein 
gemeinsamer,  weiter  Raum  zu  Stande  kommt,  der  sich  durch  den 
Mund  nach  aussen  öffnet  und  durch  kurze  Verbindungsröhren  mit  dem 
in  der  Kette  vorangehenden  und  nachfolgenden  Blastozoid  communicirt 
(Fig.  581,  u.  596). 

Der  Endostyl  scheint  sich  an  der  distal  gelegenen  (ventralen) 
Seite  des  Blastozoids  durch  zwei  nach  innen  vorspringende  Längs- 
falten des  entodermalen  Pharyngealsackes  zu  bilden,  die  eine  längs- 
verlaufende Rinne  einschliessen. 

Der  Oesophagus,  Magen  und  Darmkanal  werden  zuerst  in  Form 
eines  kurzen  Divertikels  am  Hinterende  des  rechten  Pharyngealsackes 
angelegt  (Fig.  585^1  u.  B).  Indem  es  am  blinden  Ende  anschwillt 
und  länger  wird,  von  der  Ventralseite  der  Anschwellung  aber  ein 
neues  Divertikel  auswächst,  kommen  an  ihm  der  Oesophagus,  Magen 
und  Darmkanal  zur  Differenzirung  (Fig.  585  C  u.  D).  Das  den  Darm- 
kanal darstellende  Divertikel  biegt  nach  vorn  und  dorsalwärts  um, 
worauf  es  sich  später  mit  der  Cloakenblase  vereinigt  und  in  diese  ein- 
mündet (Fig.  586  Ä  u.  B). 

Die  Peribranchial-,  Perithoracal-  oder  Cloakalblasen,  die 
durch  Zertheilung  der  entsprechenden  Röhren  des  Stolo  entstanden 
(Fig.  579),  rücken  mit  den  nach  hinten  auswachsenden  Pharyngealj 
taschen  abwärts  und  liegen  hier  an  deren  Dorsalseite  (Fig.  585 
Ä  u.  B).  Jede  von  ihnen  verschmilzt  mit  der  Dorsalwand  des  Pha- 
ryngealsackes und  öffnet  sich  in  ihn,  wodurch  die  beiden  Kiemen- 
spalten gebildet  werden.  Wie  man  aus  den  Fig.  585  C,  D  und  Fig.  586^ 
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•erkennt,  in  denen  sie  durch  punktirte  Linien  angegeben  sind,  erweitern 
sich  beide  Oeftuungen  bald  sehr  beträchtlich,  so  dass  sie  sich  über 
einen  erhebliclien  Theil  der  Dorsalfläche  ausbreiten  und  hier  von  der 
aboralen  Partie  des  Pharynx  nur  ein  längs  gerichteter  Streifen  übrig 
bleibt  (Fig.  Ö86  B). 

Ausserdem  geht  von  jeder  Peribranchialblase,   nachdem  die  Ver- 
einigung  mit  dem  Pharyngealsack  erfolgt  ist,   ein  gegen  die  dorsale 


/na 


Fig'.  585.  Ä — D  Blastozoide  der  Salpenkette  in  verschiedenen,  aufeinander  folgenden 
Stadien  der  Entwicklung.  (Schematische  Darstellung  nach  Brooks,  1893.) 
f-Jj  bl'  und  bl"  obei-er  und  unterer  Blutsinus,  d  Darmkanal,  el  Eläoblast,  ent  Entoderm- 
rohr,  /  Follikel,  g  Genitalstrang  (Ovarium),  h  Hoden,  ks  Kiemeuspalten  (durch  punktirte 
Linien  angegeben),  ma  Magen,  n  Neuralrohr,  ^)ö  Peribranchialbläschen  und  ihre  Ver- 
einigung ziir  Bildung  der  Cloake  in  D,  pc  Pericardialbläschen,  ph  Pharyngealtaschen. 

Bezüglich  der  Pfeile  aa,  bb,  cc  ist  p.  794  zu  vergleichen. 
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Mittellinie  gerichtetes  Divertikel  aus  (Fig.  585  C),  welches  sich  mit 
dem  der  anderen  Seite  zur  Bildung  der  Cloake  vereinigt  (Fig.  585  D, 
Fig.  586  Ä  u.  B).  In  diese  öffnet  sich  dann,  wie  schon  gezeigt  wurde,, 
der  Enddarm. 

Bald  nachdem  die  Cloake  gebildet  wurde,  verschmilzt  ihre  dorsale 
Wand  in  der  Mittellinie  mit  dem  Ectoderm;  hier  erfolgt  dann  der 
Durchbruch  nach  aussen  und  die  Cloakenöffnung  (Egostionsöffiiung) 
ist  auf  diese  Weise  gebildet  (Fig.  586  jB). 

Die  Kieme  entspricht  in  der  I^age  jenem  schon  vorerwähnten 
Längsstreifen  der  Dorsalseite  (Fig.  586  B,  Je)  und  Brooks  characterisirt 
sie  einfach  als  denjenigen  Theil  der  Leibeshöhle,  welcher  ventral  von 
der  Dorsalwand  des  Pharyngealsackes,  dorsal  von  der  Ventralwand 
der  Cloake  und  an  den  Seiten  von  den  Kiemenspalten  begrenzt  wird 
(Fig.  586  5). 


ma. 


Vig.  586.  -1  II.  £  etwas  ältere  Blastozoide  in  zwei  aufeinander  folgenden  Stadien 
der  Entwicklung,  im  Anschluss  an  diejenigen  der  Fig.  585  A — D.  (Schematisirt  nach 
Bkooks,  1893.) 

cl  Cloake,  eg  Egestionsöffnung,  ig  Ingestionsöffnung,  k  Kieme,  ks  Kiemenspalten. 

Die  übrigen  Buchstaben  wie  in  Fig.  585  A — D. 

Die  durch  Zerfall  des  Neuralrohrs  enstandenen  Bläschen  sind  im 
Vergleich  mit  dem  Centralnervensystem  des  ausgebildeten  Thieres 
sehr  umfangreich  (Fig.  585  J,  n).  Wie  schon  erwähnt,  vereinigen 
sich  die  Pharyngealsäcke  bei  ihrem  Auswachsen  an  seiner  Ventralseite 
(Fig.  586  A  u.  B),  so  dass  von  jetzt  an  das  Ganglion  seine  Stellung 
in  der  dorsalen  Mittellinie  am  Oralende  des  Pharyngealsackes  ein- 
nimmt. Diese  Lage  bewahrt  es  jedenfalls  während  der  bisher  beschrie- 
benen Entwicklungsvorgänge,  doch  verliert  es  seine  Höhlung  und  wird 
zu  einer  soliden  Zellenmasse. 
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Nach  der  von  Seeliger  gegebenen  Darstellung  theilte  sich 
die  Ganglienanlage  durch  das  Auftreten  einer  Querfurche  in  zwei 
hinter  einander  liegende  Partien,  die  sich  später  trennen  und  von 
denen  die  vordere  eine  Verbindung  mit  der  Wand  und  Höhle  des 
Pharyngealsackes  gewinnen  sollte,  um  auf  diese  Weise  die  Flimmer- 
grube entstehen  zu  lassen,  wie  dies  in  entsprechender  Weise  für  die 
Embryonalentwicklung  angegeben  wurde  (Salensky).  Brooks  hin- 
gegen vermag  sich  dieser  Auffassung  nicht  anzuschliessen,  sondern 
nach  seinen  Beobachtungen  entsteht  die  Flimmergrube  unabhängig 
von  der  Ganglienanlage  als  Ausstülpung  der  dorsalen  Pharynxwand. 
Dann  stellt  sich  wohl  nachträglich  eine  Verbindung  zwischen  beiden 
her;  jedenfalls  entsteht  hier  an  der  Ventralseite  des  hinteren  Theil& 
der  Ganglienanlage  in  Form  einer  Zellenwucheruug  die  Siibneural- 
drüse,  vvährend  die  darüber  gelegene,  sich  nun  ebenfalls  vergrössernde 
(dorsale)  Partie  eben  das  Ganglion  liefert. 

Ebenfalls  im  Zusammenhang  mit  dem  Ganglion,  und  zwar  von 
seiner  Dorsalfläche  aus,  entsteht  das  Auge,  welches  in  seiner  ersten 
Anlage  mit  der  bei  der  Embryonalentwicklung  übereinstimmt,  später 
aber  gewisse  Abweichungen  zeigt,  wegen  welcher  wir,  wie  auch  hinsicht- 
lich der  weiteren  Umbildungen  des  Ganglions,  auf  die  Untersuchungen 
von  Seeliger,  Metcalf  und  Brooks  verweisen.  Hier  sei  nur  er- 
wähnt, dass  die  Augenanlage  wie  bei  der  Solitärform  zuerst  eine  huf- 
eisenförmige Gestalt  zeigt,  diese  jedoch  bald  verliert,  ebenso  Avie  sich 
der  Zusammenhang  mit  dem  Ganglion  lockert.  Das  Auge  stellt  jetzt 
eine  dicke ,  dicht  unter  dem  Ectoderm  liegende  Zellenplatte  von 
Scheibenform  dar,  die  durch  Fasern  mit  dem  darunter  gelegenen 
Gehirn  verbunden  ist.  Die  Zellenplatte  erfährt  dann  gewisse  Ver- 
änderungen ihrer  Lage,  Form  und  Structur,  die  unter  Betheiligung 
des  darüber  liegenden  Ectoderms  zur  Ausbildung  des  Auges  (DiÖ'eren- 
zirung  der  Retina,  Auftreten  des  Pigments  etc.)  führen. 

Das  Perieardium  tritt  (nach  Brooks'  Darstellung)  schon  früh 
als  ein  geschlossenes  Bläschen  am  aboralen  Ende  der  rechten  Pha- 
ryngeal- und  auch  Peribranchialblase  auf  (Fig.  585  J.  u.  B).  Nach 
dieser  Lage  Hesse  sich  vielleicht  annehmen,  dass  es  aus  dem  früher 
erwähnten  Pericardialstrang  (Pericardialröhre)  des  Stolo  hervorgeht 
(Fig.  577  C,  p.  779).  Bei  dem  Auswachsen  der  Pharyngealtasche  nach 
hinten  wird  auch  das  Pericardialbläschen  nach  hinten  verschoben  (Fig.  585 
B  u.  C).  Mit  der  Bildung  des  Darmkanals  kommt  es  ventral  von 
diesem  zu  liegen,  um  schliesslich  seine  Lage  an  der  Ventralseite  der 
rechten  Pharynxhälfte  zu  finden  (Fig.  586  B).  Am  Pericardialbläschen 
entstellt  das  Herz  in  Form  einer  Einfaltung  der  Dorsalwand. 

Die  Beziehung  des  Pericardiums  im  Blastozoid  zu  dem  sogenannten 
Pericardialstrang  im  Stolo  ist  sehr  unsicher,  wie  dieser  Strang  selbst 
seiner  Herkunft  nach  recht  zweifelhaft  ist.  Nach  der  Art  seiner  Ent- 
stehung (vgl.  oben  p.  779)  müsste  man  einen  unpaaren  Strang  oder  viel- 
mehr ein  solches  Rohr  erwarten,  doch  findet  man  andererseits  wieder 
paarige  Stränge  angegeben,  die  nach  ihrer  Lage  Brooks'  Muskelröhren 
entsprechen  (Fig.  577  G  u.  Fig.  576).  Nach  seiner  eigenen  Darstellung 
könnte  das  unpaare  Pericardialdivertikel  noch  neben  der  „Muskelröhre" 
der  rechten  Seite  vorhanden  sein  (Fig.  585  B  u.  C),  doch  besteht  auch  die 
oben  angedeutete  Möglichkeit,  dass  beide  mit  einander  genetisch  zu  thun 
haben.    Eingehenderes  hierüber  können  wohl  erst  weitere  Studien  lehren. 
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Jene  beiden  symmetrisch  neben  den  beiden  Peribranchialröhren 
gelegenen  Stränge  oder  Röhren  (Brooks'  Muskelröhren)  sollen  zur 
Bildung  des  Mesoderms,  der  Musculatur  und  des  Eläoblast  in  Be- 
ziehung stehen.  Jedenfalls  geht  der  Eläoblast  nach  Brooks'  Dar- 
stellung aus  den  beiden,  am  Hinterende  der  Pharyngealtaschen  ge- 
legenen Bläschen  hervor,  indem  diese  nach  hinten  verlagert  werden, 
bis  sie  zur  Berührung  gelangen  und  früher  oder  später  mit  einander 
verschmelzen  (Fig.  585  B—D),  wodurch  dann  eben  der  unpaare,  median 
gelegene  Eläoblast  der  Kettensalpe  zu  Stande  kommt. 

Von  der  Eläoblastanlage  scheinen  zellige  Elemente  zur  weiteren 
Ausbildung  des  „Mesoderms"  und  als  Blutzellen  abgegeben  zu  werden. 
Von  jenen  paarigen  Strängen  soll  dann  ferner  die  Musculatur  her- 
rühren, was  man  sich  wohl  so  vorzustellen  hat,  dass  die  dafür  be- 
stimmten Zellen  sich  als  „Mesenchymzellen"  loslösen,  um  sich  dann 
wieder  in  entsprechender  Weise  in  Strängen  und  Platten  zur  Aus- 
bildung der  Körpermuskeln  anzuordnen. 


ent 


mes 


Fig.  587.    Junger  Stolo  eines  Embryo  von  Salpa  pinnata.    (Nach  BROOKS,  1893.) 
hV  und  hl"    oberer   und    unterer  Bhitsiuus,    ect  Ectoderm,  eni  Entoderm,  g  Genital- 

«trang   mit   innerer  Keimzellmasse  und    äusserem  Epithel,    mes  Mesoderm,    n  Neuralrohr, 

jj/i  Pharynx. 

Mesenchymzellen  scheinen  sich  auch  an  der  Bildung  des  Mantels 
oder  jedenfalls  an  der  Festigung  der  Körperwaud  zu  betheiligen,  in- 
dem sie  sich  dicht  an  die  Aussenwand  anlagern.  Im  Uebrigen  wird 
■der  Cellulosemantel,  wie  bei  den  Tunicaten  im  Allgemeinen,  der 
Hauptsache  nach  von  dem  ectodermalen  Hautepithel  gebildet  (man 
vgl.  hierzu  Spec.  Theil  p.  1284). 

Im  Zusammenhang  mit  dem  Mesoderm  ist  dann  noch  der  Blut- 
bahnen,  d.  h.  jener  im  Stolo,  wie  im  jungen  Blastozoid  sehr  umfang- 
reichen „Stolohöhlen"  Erwähnung  zu  thun,  die  mit  der  Ausbreitung 
der  inneren  Organe  eine  wesentliche  Einschränkung  erfahren  (Fig.  585 
Ä—D).  In  ihnen  sind  wohl  von  Anfang  an  freie  Mesenchymzellen 
vorhanden,  zu  denen  andere  hinzukommen,  die  von  den  Mesoderm- 
strängeu  und  vom  Eläoblast  herrühren.  Ausserdem  ordnen  sich  die 
Zellen  zur  Bildung  eines  Endothels  an  der  Wandung  der  Blutbahnen ; 
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■die  letzteren  gewinnen  nach  Anlage  des  Herzens  eine  Communication 
mit  diesem,  welche  sich  aus  dessen  schon  vorher  erwähnten  Bildungs- 
weise von  selbst  ergiebt. 

Der  Greiiitalapparat  ist  auf  den  Abschnitt  des  Genitalstranges 
zurückzuführen,  welcher  in  das  betreffende  Blastozoid  zu  liegen  kommt. 
Dieser  Abschnitt  ist  (mit  Ausnahme  des  Entodermsackes)  umfang- 
reicher als  die  übrigen  Theile  des  jungen  Blastozoids,  und  schon  im 
Genitalstrang  selbst  lässt  sich  eine  gewisse  Differenzirung  der  Zellen 
erkennen  (Fig.  575  u.  bll  A—C  u.  Fig.  576,  p.  778,  Fig.  585^— C). 
Man  unterscheidet  die  grösseren,  mehr  central  gelegenen  Keimzellen, 
die  sich  durch  ihren  hellen,  bläschenförmigen  Kern  als  die  späteren 
Eizellen  zu  erkennen  geben,  während  die  kleineren,  in  der  Haupt- 
sache mehr  peripher  angeordneten  Zellen  die  Anlage  des  Follikels 
darstellen.  Diese  kleinereu  Zellen  nehmen  auch  bald  eine  regel- 
mässige Lagerung  an,  indem  sie  eine  Epithelschicht  in  der  Umgebung 
der  Zellenmasse  bilden  (Fig.  587). 


Fig.  588.  Ausgebildetes  Blastozoid  aus  dem  distalen  Abschnitt  eines  alten  Stolo 
Ton  Salpa  democratica  mucronata.     (Nach  Seeliger,  1885.) 

c  Cloake,  e  Egestionsöffnung,  eb  Eläoblast,  es  Endostyl,  fg  Flimmergrube,  g  Ganglion, 
h  Hodenanlage,  hf  Haftfortsatz,  hz  Herz,  i  Ingestionsöffnung,  in  Intestinum,  k  Kieme, 
m  Magen,  oc  Auge,  od  Oviduct,  oe  Oesophagus,  ov  Eifollikel,  ph  Pharynx. 

Die  im  Innern  gelegenen  Keimzellen  gelangen  nicht  alle  zur  Aus- 
hildung,  sondern  eine  grössere  Anzahl  von  ihnen  wird  rückgebildet 
und  dient  wohl  zur  Ernährung  der  übrigen.  Während  diese  vorher 
in  ziemlicher  Anzahl  über  und  neben  einander  gelagert  waren,  ordnen 
sie  sich  nunmehr  in  der  Längsrichtung  des  Stolo  hinter  einander  an, 
T.md  wenn  die  Ectodermeinfaltung  zur  Sonderung  der  Blastozoide  vor 
sich  geht,  gelangen  mit  dem  ellipsoiden  Zellencomplex,  der  die  Genital- 
anlage des  einzelnen  Blastozoids  darstellt,  nur  wenige  von  ihnen  in 
das  Blastzoid  hinein.  Aber  auch  diese  werden  noch  zum  Theil  zurück- 
gebildet, so  dass  gewöhnlich  nur  eine  davon  zur  Ausbildung  kommt, 
d.  h.  ein  Ei  liefert. 

Die  bis  jetzt  am  Hinterende  des  Blastozoids  liegende  Genital- 
anlage (Fig.  585  J. —  C)  wird  später  mehr  nach  vorn  verlagert,  so  dass 
sie  in  der  dorsalen  Mittellinie  etwa  über  den  Enddarm  zu  liegen 
Ifommt  (Fig.  585  D,  Fig  586  A).  An  ihr  gehen  nunmehr  weitere  Diffe- 
renzirungen  vor  sich,  indem  sich  der  Follikel  noch  mehr  ausbildet; 
von  ihm  soll  sich  am  Hinterende  in  Form  zweier  seitlichen  Taschen 
die  Hodenanlage  abfalten  (Fig.  585  J.  u.  B)\  beide  bleiben  jedoch 
verbunden  und  stellen  eine  einheitliche  Zellenplatte  dar.  Eine  weitere, 
-am   oberen  Theil   der  Genitalanlage   entstehende  Falte  bildet  den  Ei- 
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leiter,  der  später  eine  Krümmung  erfährt  und,  sich  nach  rechts  wendend^ 
dort  mit  dem  Epithel  der  Cloake  verschmilzt,  um  in  diese  einzu- 
münden (Fig.  588).  Auch  der  Hode,  der  sich  von  der  übrigen  Genital- 
anlage abtrennen  und  seine  Lage  am  hinteren  Körperende  länger  be- 
wahren kann,  bildet  einen  Ausführungsgang,  der  zwischen  Magen  und 
Enddarm  hindurchtritt,  um  sich  ebenfalls  in  die  Cloake  zu  öffnen,  was 
auf  einer  papillenförmigen  Erhebung  geschieht.  In  den  Anfangstheil 
dieses  Vas  deferens  münden  die  Schläuche  ein,  in  welche  die  Hoden- 
anlage unterdessen  zerfallen  ist. 

D.  Die  endgültige  Ausbildung  der  Salpenkette  und  ihrer  Individuen. 

Nachdem  die  Entwicklung  der  Organe  in  den  Blastozoiden  be- 
sprochen wurde,  handelt  es  sich  noch  darum,  ihre  endgültige  Aus- 
gestaltung, sowie  die  mit  ihrer  Lageverschiebunj?  und  Rotation 
zusammenhängenden  Aenderungen  festzustellen.  Es  wurde  bereits 
vorher  (p.  784)  gezeigt,  dass  die  zunächst  in  einer  Reihe  hinter  ein- 
ander liegenden  Blastozoide,  indem  sie  nach  rechts  und  links  ausein- 
anderweichen, eine  doppelte  Reihe  bilden  (Fig.  581  u.  583,  p.  783  u. 
784).  Jedes  Blastozoid  rotirt  dabei  um  seine  eigene  Axe,  so  dass  die 
ursprünglich  gegen  die  Basis  des  Stolo  gerichtete  Neuralseite  der 
Einzelindividuen  nach  aussen  zu  liegen  kommt,  während  jetzt  die 
linke  Seite  aller  rechtsseitig  gelegenen  Blastozoide,  sowie  die  rechte 
Seite  aller  links  liegenden  Individuen  gegen  das  Basalende  des  Stolo 

gewendet  ist. 

Es  konnte  bei  der  vorher  von  der  Entwicklung  der  Kettensalpen 
gegebenen  Darstellung  nicht  genügend  zum  Ausdruck  kommen,  muss 

jedoch  ausdrücklich  betont  werden,  dass  die  Lage- 
verschiebung  und   Rotation    der   Blastozoide   nicht 
etwa  erst  nach  deren  vollendeter  Ausbildung  erfolgen  ; 
vielmehr  beginnen  sie  bereits  auf  einer  frühen  Ent- 
wicklungsstufe   und   vollziehen   sich   mit  der   fort- 
schreitenden  Ausbildung    der   Blastozoide.      Darin 
liegt    eine    grosse    Schwierigkeit    für   das    Studium 
und  Verständnis  dieser  Entwicklungsvorgänge,  und 
dies   um   so  mehr,   als  die  Ergebnisse  fast  nur  an 
Schnitten  gewonnen  werden  können,  deren  Richtung 
jedoch  in  Folge  der  fortwährend  wechselnden  Lage- 
veränderung  der  Individuen    ungemein    schwer   zu 
bestimmen  ist.    Diese  Schwierigkeit  wird  noch  da- 
durch  erhöht,   dass  sich  die  einzelnen  Salpenarten 
in  dieser  Beziehung  different  verhalten,  indem  einige 
die    ursprüngliche    Lage    schon    früher    aufgeben, 
andere  sie  hingegen  etwas  länger  bewahren.  Letztere 
sind    dann    immerhin    noch    leichter    verständlich, 
wie   es  für  S.  africana   gilt,   während  dies  z.B. 
bei    S.    cylindrica    und   besonders    bei    S.    pin- 
nata   weit   weniger  der  Fall  ist  (W.  K.  Brooks). 
Mit  Brooks  geht  man  bei  diesen  Beobachtungen  am  besten  von 
dem   in   Fig.  585^   dargestellten   Stadium   eines  jungen   Blastozoids 
aus,  indem  man  sich  einen  Stolo  vorstellt,  der  aus  einer  Reihe  hmter 
einander   liegender   und    dem    Bau    dieses    Schemas    entsprechenden 
Segmente   besteht.     Durch    die   ganze  Reihe  zieht  das  Entodermrohr 


Fig.  589.  Ver- 
lauf der  Qnerfurchen 
des  jungen  Salpen- 
stolo  in  schematischer 
Darstellung,  von  oben 
gesehen. 
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hindurch,  welches  sich  innerhalb  der  einzelnen  Individuen  in  die  beiden 
Pharyngealtaschen  ausweitet  und  zwischen  je  zwei  Individuen  zu  einem 
engen  Kanal  eingeschnürt  ist.  In  dem  Verbindungsstück  ist  ausser- 
dem bei  der  von  aussen  her  erfolgenden  Einschnürung  die  Leibes- 
höhle nicht  ganz  verdrängt  worden,  so  dass  auch  die  Blutsinus  der 
Blastozoide  durch  enge  Kanäle  noch  weiterhin  mit  einander  in  Ver- 
bindung stehen  (Fig.  581,  p.  783), 


D 
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Fig.  591. 

Fig.  590  u.  591.  Salpenstolo  vor  und  nach  der  seitlichen  Verlagerung  der  Blasto- 
zoide (in  der  von  Brooks  gegebenen  schematischen  Darstellung). 

i>  distal,  P  proximal,  R  rechte,  L  linke  Seite  des  Stolo,  r  u.  l  rechte  und  linke 
Seite  der  Einzelindividuen  (i  —  6),  a  a  deren  Trennuugslinie,  ec  Ectoderm,  en  Entoderm, 
es  Entostyl,   n  Ganglion. 


Bisher  erscheinen  die  Einzelindividuen  gewissermassen  als  ring- 
förmige Abschnitte  des  Stolo,  die  durch  quer  verlaufende  Furchen  von 
einander  getrennt,  durch  die  erwähnten  Brücken  aber  mit  einander 
verbunden  sind  (Fig.  581  u.  590).  Die  Furchen  behalten  jedoch  ihren 
queren  und  einander  parallelen  Verlauf  nicht  bei,  sondern  stellen  sich 
schräg,  und  zwar  so,  dass  jetzt  zwei  alternirende  Furchen  (von  oben 
gesehen)  parallel  laufen  (Fig.  589).  Darin  ist  die  Vorbereitung  zum 
Auseinanderweichen  bereits  gegeben,  und  dieses  setzt  sich  nun  weiter 
fort,  indem    sich   die  Individuen  alternirend  immer  mehr  nach  rechts 
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und  links  verlagern  (Fig.  590  u.  591).  Dies  geschieht  nun  bei  den 
einzelnen  Salpenarten  in  verschiedener  Weise.  Bei  S.  africana, 
S.  cordiformis,  S.  democratica,  sowie  bei  den  meisten  Salpen 
mit  gekrümmtem  Stolo  erfolgt  die  Bewegung  so,  wie  der  horizontale 
Pfeil  (a  a)  in  Fig.  585^  es  angiebt,  nach  den  Seiten  hin;  bei 
S.  cylindrica  hingegen  ist  eine  Verlagerung  nach  unten  damit  ver- 
bunden   (Fig.  585  J-,  Pfeil  b  b)   und   bei    S.  pinnata   endlich   findet 

dieses  Absinken   in   noch  höherem 

J?  Masse   statt  (Brooks,   Fig.  585  A, 

T  .  D  Pfeil  c  c).    Es  kommt  dadurch  nicht 

i  nur  eine  Aenderung  in  der  ganzen 

Gestalt  der  Blastozoide,  sondern 
auch  eine  solche  in  der  Lage- 
beziehung der  Organe  gegen  ein- 
ander zu  Stande,  indem  die  Einzel- 
individuen vom  Stolo  unabhängiger 
werden  (Fig.  591).  Ehe  hierauf 
eingegangen  werden  kann,  ist  noch 
der  Rotation  der  Blastozoide  zu 
gedenken,  die  unterdessen  ebenfalls 
ihren  Anfang,  bezw.  ihren  weiteren 
Verlauf  genommen  hat. 


Fig.  592.  Etwas  schräg  gerichteter, 
horizontaler  Längssclinitt  aus  einem  schon 
recht  weit  entwickelten  Salpenstolo,  dessen 
Blastozoide  im  Ganzen  ziemlich  quer  getroffen 
sind.     (Nach  Brooks,   1893.) 

D  distal,  P  proximal,  E  rechts,  L  links 
(in  Bezug  auf  den  Stolo),  1 — Sl  die  einzelnen 
Blastozoide.  a  Afteröffnung,  c  Cloake,  el 
Eläoblast,  es  Endostyl.  g  Kieme,  h  Herz, 
^■  Intestinum,  Ib  linke  Hälfte  der  Athemhöhle, 
m  Mund  (Eingang  zum  Oesophagus),  n  Nerven- 
system ,  ns  Neuralseite  der  Blastozoide ,  o 
Ovarium ,  rb  rechte  Seite  der  Athemhöhle, 
s  Magen. 


Wie  schon  früher  erwähnt 
wurde,  erfolgt  die  Rotation  nicht 
gleichzeitig  am  ganzen  Körper  der 
Blastozoide,  vielmehr  beginnt  sie 
am  aboralen  Ende  des  Körpers,  um 
sich  allmählich  bis  zum  Oralende 
/^  fortzusetzen,    welches  die  Drehung 

zuletzt  erleidet.  Brooks  erläutert 
diese  Vorgänge  an  einem  etwas  schräg  geführten  Längsschnitt  durch 
einen  Stolo  von  Salpa  africana,  der  sowohl  den  Uebergang  zur 
Zweireihigkeit,  wie  die  im  Gang  befindliche  Rotation  der  Blastozoide 
erkennen  lässt  (Fig.  592). 

Durch  den  in  horizontaler  Richtung  geführten  Längsschnitt  wurden 
die  Einzelindividuen  ungefähr  quer  getroffen,  sind  jedoch  in  Folge 
der  durch  die  Biegung  des  Stolo  bedingten  etwas  schrägen  Richtung 
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des  Schnittes  in  verschiedener  Höhe  durchschnitten.  Die  Blastozoide 
sind  vom  distalen  nach  dem  proximalen  Ende  des  Stolo  mit  den 
Zahlen  1  bis  21  belegt;  ihr  orales  Ende  ist  gegen  den  Beschauer  ge- 
richtet. Die  gegen  das  proximale  Ende  des  Stolo  gelegenen  In- 
dividuen 20  und  21  sind  durch  den  Eläoblast  und  Eingeweideknäuel 
geschnitten ;  bei  den  Individuen  15  und  16  geht  der  Schnitt  durch 
Athemraum,  Kiemen  und  Cloake,  bei  den  Individuen  10  und  11  durch 
das  Ganglion,  bei  7  ist  der  Uebergang  des  Ectoderms  dieses  Blasto- 
zoids  in  das  Ectoderm  des  Verbindungsstranges  getroffen,  bei  6  die 
Kegion  des  unteren  Blutsinus  des  Stolo,  bei  5  die  Verbidung  mit 
dem  Entodermrohr  des  Stolo,  bei  4  wie  bei  3  die  Region  des  oberen 
Blutsinus,  bei  2  wieder  der  Uebergang  vom  Ectoderm  des  Blastozoids 
zu  dem  des  Verbindungsstrangs,  endlich  bei  1  der  Pharyngealsack  in 
der  Nähe  des  Oralendes  (Fig.  592). 

Fasst  man  nun  die  Einzelindividuen  eines  solchen  horizontalen 
Längsschnittes  genauer  ins  Auge,  so  ist  gerade  dadurch,  dass  sie  auf 
verschiedener  Höhe  getroffen  sind,  die  Art  ihrer  Lageverschiebung  und 
Rotation  deutlich  zu  erkennen.  Betrachtet  man  z.  B.  die  am  weitesten 
proximal  gelegenen  Individuen,  deren  Hinterende  getroffen  ist  und 
die  entsprechenden  Organe  (Eläoblast,  Ovarium,  Herz,  Darmkanal  etc.) 
im  Schnitt  aufweist,  so  zeigen  sie  sich  bereits  deutlich  zweireihig  an- 
geordnet (Fig.  592  16 — 21).  Bei  dem  Blastozoid  21  sieht  man  die 
Mittellinie  des  Körpers  vertical  zur  Längsaxe  des  Stolo  gestellt,  die 
Dorsalseite  ist  nach  aussen  rechts,  die  Ventralseite  gegen  den  Stolo, 
die  linke  Körperseite  proximal-  und  die  rechte  Seite  distalwärts  ge- 
richtet (Fig.  592  21).  Auch  für  die  vorausgehenden  Individuen  {19 
u.  17)  der  rechten  Reihe  gilt  ungefähr  diese  Lagerung,  während  die 
Blastozoide  20,  18  und  16  der  linken  Reihe  die  entgegengesetzte 
Orientirung  mit  der  Dorsalseite  nach  aussen  links,  sowie  mit  der 
rechten  Körperseite  proximal-  und  der  linken  Körperseite  distalwärts 
zeigen  (Fig.  592). 

Auch  bei  den  Individuen  15  und  16  ist  die  Dorsalseite  schon 
nach  aussen  gerichtet  und  die  Längsaxe  ihres  Körpers  vertical  zur 
Längsaxe  des  Stolo  gestellt,  dagegen  zeigt  der  (die  Ventral seite  be- 
zeichnende) Endostyl  eine  schräge,  noch  etwas  gegen  das  Distalende 
gerichtete  Lage  (Fig.  592  15  u.  16).  Noch  mehr  kommt  dies  in  den 
vorhergehenden  Blastozoiden  {14,  13,  12,  11)  zum  Ausdruck,  und  bei 
den  Individuen  10,  9,  8,  7  erscheint  der  Endostyl  schliesslich  fast 
ganz  distalwärts  gerichtet,  während  dementsprechend  das  nunmehr  in 
den  Querschnitten  der  Blastozoide  auftretende  Ganglion  und  die  da- 
durch gekennzeichnete  Rückenseite  mehr  proximalwärts  gelagert  er- 
scheint. Das  Ganglion  zeigt  somit  noch  mehr  eine  der  früheren 
Orientirung  des  Neuralrohrs  entsprechende  Lagerung  (Fig.  592). 

An  einem  solchen  horizontalen  (in  Wirklichkeit  aber  schräg  ge- 
führten) Querschnitt  lassen  also  die  distal  gelegenen  Individuen  eine 
mehr  ursprüngliche  Lagerung  der  Organe  erkennen,  während  diese  bei 
den  proximalen  Individuen  bereits  modificirt  ist.  Dieses  Verhalten  zeigt 
somit  das  Fortschreiten  der  Rotation  vom  hinteren  nach  dem  vorderen 
Körperende  der  Blastozoide  an,  da  sie  später  alle  mit  der  Dorsalseite 
nach  aussen  und  mit  der  Ventralseite  gegen  den  Stolo  hin  gerichtet  sind. 

Ebenso  zeigt  sich  an  den  durch  den  vorderen  Körpertheil  gehenden 
Querschnitten  der  distalen  Individuen,  dass  der  Uebergang  zur  zwei- 
reihigen Anordnung  zwar  im  Gang,  aber  noch  nicht  zur  Durchführung 
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gelangt  ist,  denn  man  sieht  die  Blastozoide  der  linken  Reihe  nach 
rechts  und  die  der  rechten  Reihe  nach  links  übergreifen  (Fig.  592 
12,  10,  8,  sowie  11,  9,  7).  Man  könnte  hier  sogar  noch  von  einer 
einzigen  Reihe  von  Individuen  sprechen,  welche  ihre  Neuralseite  gegen 
das  Proximalende  des  Stolo  kehren  und  die  sich  mit  dem  Endostyl- 
theil  ihres  Pharynx  hinter  einander  schieben  (Fig.  592  11,  10,  9,  8,  7). 
Bei  dem  Individuum  7  liegt  die  linke  Hälfte  des  Endostjls  auf  der 
rechten  Seite  des  Stolo,  obwohl  es  sich  um  ein  rechtsseitiges  Blasto- 
zoid  handelt,  und  ähnlich  verhalten  sich  die  Individuen  9  und  11,  so- 
wie (im  umgekehrten  Sinn)  diejenigen  der  entgegengesetzten  Stolo- 
seite  (Fig.  592,  Blastozoid  10  und  8). 

Das  Uebergreifen  der  Individuen  der  einen  auf  die  andere  Seite 
des  Stolo  kommt  auch  in  den  noch  weiter  distalwärts  gelegenen  Blasto- 
zoiden  zum  Ausdruck  und  erläutert  gleichzeitig  in  sehr  instructiver 
Weise  ihr  Verhältniss  zum  Stolo  selbst  (Fig.  592  7,  6,  ö,  4,  3).  Von 
dem  Blastozoid  7  der  rechten  Reihe,  dessen  Endostylteil  nach  links 
hinüber  greift,  war  schon  die  Rede.  Dieses,  wie  die  vorhergehenden 
Blastozoide   werden  durch  die  Fig.  593  in  mehr  schematischer  Weise 

dargestellt.  Bei  dem  Individuum  6 
der  linken  Reihe,  dessen  Leibeshöhle 
nach  Brooks  mit  dem  unteren  Blut- 
sinus in  Verbindung  steht  (im  Schnitt 
der  Fig.  593  nicht  getroffen),  erscheint 
ein  Theil  des  Pharynx  und  Endostyls 
vom  übrigen  Pharyngealsack  (durch 
den  sich  dazwischen  schiebenden  Blut- 
sinus) getrennt  und  liegt  jenseits  des 
Stolo;  ganz  ähnlich  verhält  sich  das 
in  der  Region  des  oberen  Blutsinus 
getroffene  Blastozoid  4,  wie  auch  das 
Blastozoid  3  der  rechten  Reihe  un- 
gefähr entsprechende  Verhältnisse  er- 
kennen lässt  (Fig.  593  6,  4,  3). 


Fig.  593.  Die  Individuen  3—7  des  Längs- 
schnitts der  Fig.  592  in  schematischer  Darstellung. 
(Nach  Brooks,  1893.) 

en  Entodermrohr  des  Stolo,  Its  Hämal-(Ven- 
tral-)seite  der  Blastozoide,  l  linke  Seite  der  Blasto- 
zoide, o  oberer  Blutsinus  des  Stolo,  r  rechte  Seite 
der  Blastozoide,    u   unterer  Blutsinus   des    Stolo. 

Die  übrigen  Buchstaben  wie  in  Fig.  592. 


/ 


Die  zuletzt  genannten  Individuen  (5-7)  geben  ein  gutes  Bild 
für  den  Zusammenhang  mit  dem  Stolo,  indem  dieser  auf  eine  ziemlich 
grosse  Strecke,  wenn  auch  schräg  getroffen  ist  (Fig.  593).  In  ihm 
ist  der  obere  und  untere  Blutsinus,  sowie  das  Entodermrohr  zu  er- 
kennen, welches  letztere  in  den  Athemraum  des  Individuums  5  über- 
geht, so  dass  der  bei  den  Individuen  6  und  4  getrennte  rechte  und 
linke  Abschnitt  des  Pharyngealsackes  hier  in  directem  Zusammenhang 
erscheinen,  wodurch  die  Verbindung  zwischen  dem  Stolo  und  den 
Einzelindividuen  besonders  deutlich  hervortritt  (Fig.  593,  5). 

An  einer  Kette  von  verhältnissmässig  wenigen  Individuen  liess 
sich  hier  zeigen,  wie  die  Individuen  aus  der  einreihigen  in  die  zwei- 
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reihige  Anordnung  übergehen,  wobei  sie  nicht  nur  durch  diese  Ver- 
lagerung, sondern  auch  durch  Drehung  eine  andersartige  Orientirung 
annehmen  und  gleichzeitig  in  Folge  ihres  Absetzens  vom  Stolo  eine 
grössere  Selbstständigkeit  gewinnen. 

Die  Darstellung  der  im  Vorstehenden  geschilderten  Ausbildung  der 
Blastozoide,  sowie  der  ihre  Rotation  und  Verlagerung  betreffenden  Ver- 
hältnisse musste  ziemlich  allgemein  gehalten  werden  und  konnte  sich  nicht 
auf  bestimmte  Salpenarten  erstrecken,  wenn  sie  sich  nicht  über  Gebühr 
ausdehnen  sollte.  Hinsichtlich  des  Verhaltens  der  einzelnen  Arten,  das 
ziemlich  verschiedenartig  sein  kann,  wie  schon  vorher  erwähnt  wurde, 
sei  auf  die  Specialuntersuchung  der  früher  genannten  Autoren,  besonders 
aber  auf  die  Monographie  von  Brooks  verwiesen. 

Vorher  war  von  dein  Stolo  immer  als  von  der  Gesaramtheit  der 
durch  Knospung  entstehenden  Individuen  die  Rede,  während  bei  der 
Behandlung  ihrer  Lageverschiebung  die  Bezeichnung  „Stolo"  in  etwas 
anderem  Sinne  gebraucht  wurde.  Anfangs  stellen  eben  die  Individuen 
nur  einzelne  Abschnitte  des  Stolo  dar,  wenn  sie  aber  zu  grösserer 
Selbstständigkeit  gelangen,  so  setzen  sie  sich  von  einem  ihnen  gemein- 
sam bleibenden  Strang  ab,  den  man  sich  gewöhnt  hat,  nunmehr  als 
„Stolo"  gegenüber  den  ihm  anhängenden  Einzelindividuen  zu  be- 
zeichnen. Unter  dem  „Stolo"  im  engeren  Sinne  wäre  dann  also  die 
Summe  der  Verbindungsstränge  der  Blastozoide  zu  verstehen,  ob- 
wohl man  allerdings  die  Bezeichnung  dafür,  wie  für  den  Gesammt- 
stolo  nicht  so  streng  auseinander  zu  halten  pflegt. 

Bei  der  fortschreitenden  Sonderung  der  Blastozoide  von  einander 
und  vom  Stolorest  handelt  es  sich,  wie  schon  weiter  oben  (p.  794) 
erwähnt  wurde,  nicht  nur  um  ein  Auseinanderweichen  der  Individuen 
beider  Reihen,  sondern  auch  um  ein  allmähliches  Hinabsinken,  wie 
dies  in  der  Fig.  585^  (p.  787)  durch  die  Pfeile  angedeutet  ist.  Um 
diese  weitere  Lageverschiebung  zu  verdeutlichen,  geht  man  am  besten 
Ton  der  schematischen  Darstellung  einer  Kette  einreihig  angeordneter 
Individuen  aus  (Fig.  581  u.  590).  Bei  ihr  verlaufen  die  Verbindungs- 
stränge von  der  ventralen  Seite  des  einen  zur  dorsalen  Seite  des 
anderen  Individuums,  und  zwar  geschieht  dies  ungefähr  in  der  Mitte 
des  Körpers.  Allmählich  aber  sinken  die  Blastozoide  zu  beiden  Seiten 
de§  Stolo  an  diesem  hinunter,  während  er  selbst  dadurch  nach  oben 
(mehr  in  die  Nähe  der  Ingestionsöffnungen)  zu  liegen  kommt. 

Der  Vorgang  lässt  sich  am  leichtesten  an  quer  zum  Stolo  ge- 
richteten Schnitten  mit  daran  hängendem  Blastozoid  verfolgen.  Ur- 
sprünglich fasst  dieses  den  späteren  „Stolorest"  in  sich  und  umgibt 
ihn,  während  es  sich  bald  mehr  und  mehr  von  ihm  absetzt  (Fig.  594 
n.  595),  Für  das  Hinabsinken  der  Blastozoide  gibt  das  Centralnerven- 
system  eine  gute  Marke  ab.  Zuerst  lag  das  Neuralrohr  direct  über 
dem  Entodermrohr  (Fig.  585  u.  58(3,  p.  787  u.  788)  und  dement- 
sprechend ist  in  dem  Schema  der  einreihigen  Kette  das  Ganglion  noch 
über  dem  Verbindungsstrang  angegeben  (Fig.  581,  p.  783).  Mit  dem 
Beginn  des  seitlichen  Abrückens  wird  aber  auch  das  Ganglion  seit- 
wärts verlagert  (Fig.  594  Ä)  und  kommt  mit  fortschreitendem  Abrücken 
und  Hinabsinken  des  Blastozoids  neben  das  Entodermrohr  zu  liegen, 
um  schliesslich  noch  tiefer  hinabzusinken  (Fig.  594  u.  595).  Dem 
Ganglion  entsprechend  verhalten  sich  die  anderen  Organe,  wie  es  die 
schematischen  Bilder  der  Fig.  594  u.  595  andeuten,  und  das  Blastozoid 
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rÄ  r.rÄrrssäre= jr^s^r/Ä 


Fig.  595. 


,^,       ^,  -JA       «olT.pnkptte    in    verschiedenen    Stadien   des  seit- 

Fiff.  594  u.  595.     Blastozoide    der  Salpenkette    in    v  ^    DELAGE 

liehen  AbSinkens  am  Stolo.    (Schematisehe  Darstellung  nach  Bkooks,  1H9ö, 

und  Hebouard,  1898.)  ^,  .,  .  ;  pi^oVp    ^  Darmkanal,  eiit  Entodermrohr, 

W  u.  6?"  oberer  und  unterer  BlattsinusrZCloakedD^^^^^^^^ 

,  Genitalstrang  (Ovarium  in  594  i?  mxt  ^f  ^^^    /)'  %^,^i^^^S  ph  Pharyngeal- 

und  ihre  Vereinigung  zur  Cloake  (in  Fig.  ^^l^\'!>'.Pp.      595  n    Branchialsack),  st  Stola, 
taschen  und  ihre  Vereinigung  zum  Pharynx  (p/i  m  i'ig- 
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ständigkeit  gelangten  „Stolo"  im  Zusammenhang  steht  (Fig.  595  B 
und  Fig.  597).  Wie  die  Beeren  am  Stiel  einer  Traube,  sitzen  die 
Blastozoide  jetzt  dem  Stolorest  zu  beiden  Seiten  au  (Fig.  597). 

Die  Ausgestaltung  der  Verbindungsbrücken  zu  einem  einheitlichen 
Stolorohr,  dem  die  Blastozoide  ohne  sonstigen  Zusammenhang  an- 
sitzen, ist  nach  den  früheren  Stadien  nicht  ohne  weiteres  zu  verstehen,^ 
da  der  verbindende  Strang  zunächst  von  der  Dorsalseite  des  einen 
zur  Ventralseite  des  anderen  Blastozoids  zog  und  insofern  je  durch 
die  ganze  Breite  des  betreffenden  Individuums  unterbrochen  wurde 
(Fig.  581,  p.  783).  Auch  zur  Zeit  der  Lageverschiebung  und  Rotation 
der  Blastozoide  ist  ein  continuirliches  Stolorohr  noch  nicht  vorhanden, 
sondern  es  wurde  schon  vorher  darauf  hingewiesen,  wie  ein  Theil  des 
Einzelindividuums  diesseits,  ein  anderer  jenseits  des  gemeinsamen 
Entodermrohrs  gelegen  ist,  wofür  die  Blastozoide  3 — 6  der  früher 
besprochenen  Salpenkette  (Fig.  592  u.  593)  ein  geeignetes  Beispiel 
darboten. 


a- 

i 


,Fig.  596.  Beziehung  der  Yerbindungsstränge  des  Stolo  zu  den  Blastozoiden,  An- 
sicht von  oben.     (Schematische  Darstellung  nach  K.  Heidek,   1893.) 

A  der  Verbindungsstrang  zieht  von  der  dorsalen  nach  der  ventralen  Seite  der 
Blastozoide,  wie  im  Schema  der  Fig.  581.  B  nach  Rotation  der  Blastozoide,  C  nach  deren 
Absinken. 

a  Distalende  der  Verbindungsstränge,  b  ihr  Proximalende,  d  distal,  es  Endostyl- 
falten,  h  Hämal-  oder  Ventralseite,  n  Nervensystem,  Neural-  oder  Dorsalseite,  p  proximal, 
st  Verbindungsstränge. 


Zur  Erläuterung  der  darauf  bezüglichen  Lageveränderung  der 
Blastozoide  und  der  allmählichen  Herausbildung  des  einheitlichen 
Stolorohrs  sollte  das  bereits  früher  entworfene  Schema  dienen  (Fig.  596), 
dessen  erstes  Bild  den  Verlauf  der  Verbiudungsbrücken  von  der 
Dorsal-  zur  Ventralseite  der  Blastozoide  illustrirt.  Das  zweite  Bild 
(Fig.  596  B)  zeigt,  wie  in  Folge  der  seitlichen  Verschiebung  und 
Rotation  der  Blastozoide  die  Anheftungsstelle  der  vorher  dorsal  sich 
ansetzenden  Verbindungsbrücke  veutralwärts  und  nach  vorn  ver- 
schoben wird,  wodurch  sie  allmählich  in  die  Nähe  des  Ansatzpunktes  der 
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anderen,  auch  vorher  schon  von  der  Ventralseite  ausgehenden  Brücke 
zu  liegen  kommt.  Mit  dem  Absinken  der  Blastozoide  rücken  die  Ver- 
bindungsbrücken immer  mehr  nach  vorn  in  die  Nähe  der  Ingestions- 
ötfnung,  und  da  die  Endostylfalten  sich  nicht  so  weit  nach  vorn  er- 
strecken, steht  der  Vereinigung  zur  Biklung-  eines  einheitlichen  Stranges 
nichts  mehr  im  Wege  (Fig.  596  C,  Fig.  597). 

Innerlich  zeigt  der  Stolorest  noch  den  Bau,  welcher  im  Wesent- 
lichen auch  den  früheren  Entwicklungsstadien  der  Salpenkette  schon 
zukam  (Fig.  575  u.  576,  p.  778).  In  seiner  Mitte  verläuft  das 
Entodermrohr,  dessen  Verbindung  mit  dem  Pharyugealraum  der 
Blastozoide  uns  bereits  von  früher  her  bekannt  ist  (Fig.  581  u.  593). 
Diese  Verbindung  zwischen  dem  Pharyngealraum  des  jungen  Thiers 
und  dem  Stolo  bleibt  lange  erhalten,  verengert  sich  dann  aber 
-allmählich  und  geht  schliesslich  verloren.  Gewiss  trägt  sie  zur  Er- 
nährung der  Blastozoide  bei,  und  das  Gleiche  gilt  für  die  beiden  Blut- 
bahnen des  Stolo,  welche  über  und  unter  dem  Entodermrohr  liegen 
(Fig.  597).  Beide  stehen  dauernd  mit  den  Blutbahnen  des  Mutter- 
thieres  in  Verbindung,  so  dass  beim  Schlagen  des  Herzens  in  be- 
stimmter Richtung  das  Blut  vom  Eläoblast  her  in  den  unteren  Blut- 
raum bis  zur  Stolospitze  und  von  da  durch  den  oberen  Blutraum 
zurück  bis  zum  Herzen  fliesst,  während  beim  Umsetzen  des  Herz- 
schlags das  Blut  von  der  Kieme  her  durch  den  oberen  Blutsinus  bis 
zur  Spitze  und  durch  den  unteren  Blutsinus  wieder  zurückgetrieben 
wird.  An  der  Wand  der  beiden  Blutbahnen  bildet  sich  ein  conti- 
nuirliches  Epithel  heraus.  Inwieweit  dabei  die  gewiss  in  früheren 
Stadien  vorhandene  Communication  mit  der  Leibeshöhle  erhalten  bleibt, 
lässt  sich  vorläufig  nicht  recht  entscheiden.  Jedenfalls  führte  das 
Vorhandensein  eines  die  Blutbahnen  auskleidenden  Endothels  zu  der 
Annahme,  dass  sie  von  denjenigen  der  Blastozoide  unabhängig  seien 
und  somit  bei  der  erwähnten  Circulation  im  Stolo  eine  Blutabgabe 
aus  diesem  an  die  Blastozoide  nicht  erfolgte. 

Mit  erlangter  Ausbildung  der  Blastozoide  wird  der  Stolo  über- 
flüssig und  verfällt  der  Rückbildung,  indem  sich  die  Verbindungs- 
brücke zwischen  je  zwei  Blastozoiden  löst  und  die  Stoloreste  von  den 
Individuen  eingezogen  und  resorbirt  werden.  Jedoch  wird  gleich- 
zeitig ein  anderer  und  festerer  Halt  dadurch  hergestellt,  dass  ^  sich 
von  den  einzelnen  Blastozoiden  aus  die  sogenannten  Haftpapillen 
bilden,  die  in  Form  von  Ausstülpungen  der  Körperwand  entstehen 
und  in  regelmässiger  Weise  angeordnet  sind  (Fig.  597).  Ihrer  Bil- 
dungsweise entsprechend,  sind  die  Haftfortsätze  vom  Mantel  über- 
kleidet und  die  Leibeshöhle  dringt  in  sie  hinein;  sie  enthalten  also 
€ine  Art  Blutgefäss,  welches  Verhalten  an  die  Mantelgefässe  der  As- 
«idien  erinnert  (p.  716). 

Gewöhnlich  sind  acht  Haftpapillen  vorhanden,  die  paarweise  unter 
einander  gestellt  sind,  so  dass  sie  in  vier  Längsreihen  angeordnet 
erscheinen,  von  denen  zwei  ventral  und  zwei  mehr  lateral  stehen 
(Fig.  584,  597  u.  598).  Dadurch,  dass  die  Haftpapillen  benachbarter 
Individuen  gegen  einander  auswachsen  und  sich  vereinigen,  kommt 
eine  feste  Verbindung  der  Blastozoide  zu  Stande,  die  aber  anschei- 
nend nicht  so  weit  geht,  dass  sie  zu  einem  innigeren  organischen 
Zusammenhang  führte.  Die  lateralen  Haftpapillen  vereinigen  sich  mit 
denjenigen  der  beiden  Nachbarindividuen  derselben  Reihe,  die  ven- 
tralen  hingegen   verschmelzen    mit   den  ihnen    entgegen   gestreckten 


IX.  Capitel.     Ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 


801 


Haftpapillen  je  zweier  gegenüber  liegender  Individuen  der  anderen 
Reihe  (Fig.  597  u.  Fig.  598  A).  Dadurch,  dass  die  Haftpapillen  an 
der  rechten  und  linken  Körperseite  nicht  in  gleicher  Höhe  ansetzen, 
können  die  Blastozoide  eine  schräge  Stellung  annehmen  (Fig.  598  B), 
die  bei  S.  fusiformis  sogar  zu  einer  liegenden  wird. 

Nicht  immer  ist  die  Zahl  der  zur  Verbindung  der  Blastozoide 
dienenden  Haftfortsätze  eine  so  grosse,  bei  Cyclosalpa  z.  B.  geht 
nur  ein  einziger  solcher  Fortsatz  von  der  Ventralseite  (vor  dem 
Herzen)  aus;  die  Blastozoide  erscheinen  dann  zu  einer  Rosette  an- 
geordnet, gegen  deren  Mitte  die  Haftpapillen  strahlenförmig  wie  die 
Speichen  eines  Rades  zusammenlaufen. 


Fig.  597. 


Fig.  598. 


Fig.  597.  Zwei  Kettensalpen  nach  der  Rotation  und  dem  Herabsinken  am  Stolo, 
"mit  einem  Stück  des  letzteren,  an  den  Salpeu  die  Haftpapillen.  (Nach  Delage  und 
HEROUAED,    1898.) 

Fig.  598.  Verbindung  der  Kettensalpen  unter  einander.  (Sehematische  Darstellung 
nach  K.  Heider,  1893.) 

A  Ansicht  der  Kette  von  oben,  B  Seitenansicht. 

em  Embryo,  es  Endostyl,  g  Ganglion,  h  laterale  Haftpapillen,  h'  ventrale  Haft- 
papillen, i  Ingestionsöffnung. 


Während  sich  die  zuletzt  geschilderten  Vorgänge  vollzogen,  haben 
die  Individuen  der  Kette  allmählich  ihre  vollständige  Ausbildung  er- 
langt; Mund  und  Cloake  sind  nach  aussen  geöffnet,  Athemraum  und 
Ernährungsapparat  in  Function  getreten,  die  Circulation  ist  im  Gang, 
und  da  die  Muskeln  ihre  Coutractionen  ausführen,  so  kann  sich  die 
Kette  selbstständig  bewegen,  wenn  sie  aus  der  Oeffnung  der  sie  um- 
gebenden Mantelhöhle  des  Mutterthieres  herausgelangt  ist  und  sich 
von  dessen  Stolo  abgelöst  hat. 

Dass  die  Stoloreste  bereits  vorher  schwanden  und  diese  von 
der  Genese   der  Blastozoide   herrührende   organische  Verbindung  der 
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Einzelindividuen  in  der  reifen  Salpenkette  nicht  mehr  vorhanden  ist^ 
wurde  schon  vorher  erwähnt.  Wenn  also  die  Salpenkette  als  Colonie 
angesehen  wird,  so  verhält  sie  sich  anders  als  die  Colonien  der  As- 
cidien  und  Pyrosomen,  bei  denen  ein  gemeinsamer  Cellulosemantel 
die  Individuen  umschliesst,  anders  vor  allen  Dingen  aber  auch  als 
die  Stöcke  der  Bryozoen,  Coralleu,  Siphonophoren  und  Hydroidpolypen, 
bei  welchen  der  durch  die  Entstehungsweise  dieser  Colonien  bedingte 
organische  Zusammenhang  erhalten  bleibt  und  ein  sehr  inniger  ist. 
Bei  den  Salpen  hingegen  wird  die  Verbindung  unter  den  Blastozoiden 
erst  nachträglich  durch  die  Haftpapillen  wieder  hergestellt,  welches 
Verhalten  an  die  secundären  Verschmelzungen  der  Körperoberfläche 
oder  ihrer  Ausläufer  erinnert,  die  wir  bei  anderen  Tieren  (Actinien, 
Hydroiden  und  Poriferen)  kennen  lernten  (p.  492  u.  577). 

Der  durch  die  Haftpapillen  bewirkte  Zusammenhang  der  Indivi- 
duen ist  kein  besonders  fester,  denn  es  können  sich  ziemlich  leicht 
Stücke  der  frei  gewordenen  Kette  ablösen,  um  für  sich  zu  leben ;  dies 
geschieht  sogar  mit  einzelnen  Blastozoiden,  welche  dann  ebenfalls  die 
Fähigkeit  haben,  selbstständig  weiter  zu  leben,  aber  natürlich  durch 
ihre  Organisation  und  Fortpflanzungsweise  als  Kettensalpen  kenntlich 
und  von  den  Solitärformen  unterschieden  sind. 


4.  Dolioliden. 

Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  vollzieht  sich  in  etwas  ver- 
schiedener Weise  bei  Doliolum  und  den  zu  ihm  offenbar  in  naher 
Beziehung  stehenden  Gattungen  Anchinia  und  Dolch  in  ia.  Da 
diese  Verhältnisse  von  den  letzteren  weniger  gut  bekannt,  bei 
Doliolum  jedoch  sehr  eingehend  untersucht  worden  sind,  empfiehlt 
es  sich,  die  Entstehung  der  Knospen  und  ihre  Entwicklung  der  Haupt- 
sache nach  auf  Doliolum  zu  beschränken  und  die  beiden  anderen 
Gattungen  nur  vergleichsweise  zu  betrachten. 

Doliolum  geht  ähnlich  wie  die  Salpen  und  manche  Ascidien 
schon  recht  früh  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  über,  indem 
an  der  Ventralseite  der  geschwänzten  Larve  (des  Oozoids)  in  Form 
des  sogenannten  rosettenförmigen  Organs  von  Keferstein  und 
Ehlers  der  Stolo  prolifer  (Ventrals tolo)  auftritt,  um  noch  wäh- 
rend der  Larvenperiode  eine  gewisse  Ausbildung  zu  erlangen,  wie 
auch  jener  andere,  für  die  weitere  Entwicklung  der  Knospen  wichtige 
Körperfortsatz  am  Rücken  der  Larve  (der  sogenannte  Dorsalstolo) 
bereits  hervortritt  (Fig.  599  u.  600).  Zwischen  letzterem  und  dem 
Ventralstolo  bestehen  sehr  eigenartige  Beziehungen,  welche  vor 
allen  Dingen  durch  die  schönen  Untersuchungen  von  Grobben 
und  Uljanin  aufgeklärt,  sowie  neuerdings  besonders  an  dem  von 
der  Deutschen  Tiefsee-Expedition  erbeuteten  reichen  Material  durch 
G.  Neumann  eingehender  behandelt  wurden.  Auf  die  älteren 
Untersuchungen  von  Huxley,  Krohn,  Gegenbaur,  Keferstein- 
Ehlers  und  Fol,  durch  welche  die  Fortpflanzung  von  Doliolum 
bereits  eine  mehr  oder  weniger  eingehende  Behandlung  und  theilweise 
Klärung  erfuhr,  kann  hier  nur  verwiesen  werden.  Die  besonders  auf 
Anchinia  und  Dolchinia  bezüglichen  Untersuchungen  von  Kov^a- 
LEVSKY  und  Barrois,  Barrois  und  Korotneff  werden  an  ent- 
sprechender Stelle  Erwähnung  finden. 
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A.  Der  Stolo  prolifer  und  seine  Entstehung  an  der  Larve. 

Der  Veutralstolo  des  Oozoids  ist  der  Körpertheil,  welcher  die 
Knospen  hervorbringt,  und  kommt  daher  iür  die  hier  anzustellenden 
Erörterungen  vor  Allem  in  Betracht.  Von  besonderer  Wichtigkeit  er- 
scheinen wegen  des  Vergleichs  mit  den  übrigen  Tuuicaten  die  Be- 
ziehungen, in  welchen  er  zum  Körper  des  Mutterthieres  steht,  doch 
stimmen  hinsichtlich  seines  Zustandekommes  die  Meinungen  der  oben 
genannten  drei  Autoren  leider  nicht  recht  überein.  Nach  den  am 
weitesten    in    der    Entwicklung    zurückgehenden    Beobachtungen   von 
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Fig".  599.  Larve  von  Doliolum  denticulatum  in  zwei  verschiedenen  Ent- 
wicklungsstadien.    (Nach  G.  Neumann,  1906.) 

ch  Chorda  dorsalis,  d  Cloake,  ds  deren  Ausstülpung  zum  Cloakenstrang,  e  Egestions- 
öffnung,  cht  Ectoderm,  en  Entoderm,  end  Endostyl,  hj>  Hypophyse,  hz  Herz,  mes  Meso- 
derm,  mg  Magen,  ms  Muskeln,  mss  Mesodermzellenhaufen  für  den  Stolo,  n  Nervensystem, 
wp  Neuroporus,  ph  Pharynx,  :phs  Pharyngealstrang,  pr  Peribranchialtasche,  rf  Rücken- 
fortsatz der  Larve. 


Uljanin  ist  die  erste  Andeutung  des  Veutralstolo  in  einem  Zellen- 
haufen oder  Zellenstrang  gegeben,  der  sich  bereits  früh  vom  Meso- 
derm  sondert,  und  zu  der  Zeit,  wenn  der  Larvenkörper  seine  grösste 
Längenausdehnung  aufweist,  scharf  abgegrenzt  an  der  Ventralseite 
des  hinteren  Körperabschnitts  in  dem  Winkel  liegt,  welchen  die  nach 
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vorn  dringenden  Mesodermzellen  zwischen  dem  Ectoderm  und  dem 
Entodermrohr  gebildet  haben  (Neumann). 

Für  das  Verständniss  dieser  und  der  nachfolgenden  Entwicklungs- 
vorgänge ist  die  Kenntniss  der  Larvenorganisation  nothwendig ;  deren 
kurze  Beschreibung  sei  deshalb  vorausgeschickt,  wobei  wir  jedoch 
wegen  der  dabei  in  Betracht  kommenden  Entwicklungsvorgänge  auf 
die  im  Speciellen  Theil  dieses  Lehrbuchs  (p.  1306 — 1311)  gegebene 
Darstellung  verweisen  müssen. 

Die  freischwimmende  Larre  (das  Oozoid)  besitzt  in  einem 
frühen  Entwicklungsstadium  einen  ungefähr  cylindrischen  Körper,  der 
eine  recht  beträchtliche  Länge  hat,  sich  bald  in  den  umfangreichen 
vorderen  Larvenkörper  und  den  Schwanzanhang  sondert  und  noch 
immer  von  der,  sich  mit  dem  Körper  in  die  Länge  streckenden,  auf- 
getriebenen Eihülle  umgeben  ist  (Fig.  599).  Die  Körperdecke  besteht 
aus   einem   einschichtigen    Epithel;   das  Körperinnere  wird   von    dem 
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Fig.  600.  Aelteres  Larvenstadium  von  D.  d  en  ticulatum.  (Nach  Neumann, 
1906.) 

ch  u.  eis'  vorderer  und  hinterer  Cloakenstrang,  fb  Flimraerband,  fk  Flimmerkanal, 
ks  Kiemenspalten  am  Kiemenband,  mr  Mundrinne,  oe.s  Oesophagus,  rf  Kückenfortsatz, 
sz  Sinneszellen,   die  übrigen  Buchstaben  wie  in  Fig.  599. 

mit  ovalem  Lumen  versehenen  Entodermrohr  durchzogen,  aus  welchem 
später  Kiemendarm  (Pharynx)  und  Darmkanal  hervorgehen.  Die  im 
vorderen  Körpertheil  fehlenden  Mesodermelemente  treten  im  zweiten 
Körperdrittel  als  zwei  dünne,  hauptsächlich  seitlich  gelegene  Meso- 
dermplatten  auf  (Fig.  601  Ä—C).  An  das  Entodermrohr  schliesst  sich 
nach  hinten  die  aus  einer  Reihe  grosser  Zellen  bestehende  Chorda 
dorsalis  an.  Dorsal  liegt  das  umfangreiche,  vorn  durch  den  Neuro- 
porus  ausmündende  Nervenrohr. 

In  den  späteren  Entwicklungsstadien  der  noch  mit  Schwanz  und 
Chorda  versehenen  Larve  ist  der  Vorderkörper  bereits  weit  umfang- 
reicher geworden,  und  seine  äussere  wie  innere  Organisation  hat  sich 
derjenigen  des  ausgebildeten  Doliolum  genähert  (Fig.  600).     Aus  dem 
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Entodermrohr  hat  sich  der  Pharyngealsack  und  Darmkanal  gesondert, 
der  Nervenstrang  wurde  in  Folge  der  Reduction  seines  vorderen  und 
hinteren  Theiles  auf  das  eine  Ganglion  beschränkt.  Das  Mesoderm 
hat  die  Muskelreifen  geliefert  und  von  ihm  sollen  nach  Uljanin  auch 
Herz  und  Pericard  herrühren,  während  Neumann  diesen  Organen  eher 
entoderraalen  Ursprung  zuschreiben,  d,  h.  sie  von  der  Pharyngealwand 
herleiten  möchte.  Für  die  Cloake  und  den  Peribranchialraum  ist  be- 
merkenswerth,  dass  diese  Gebilde  so.  wie  es  für  die  Embryonen  der 
Ascidien  angegeben  wird,  durch  Einstülpung  des  Ectoderms  entstehen. 
Nach  Uljanin   sollte   es   eine   unpaare   dorsale   Ectodermeinstülpung 

welche  die  Cloake  liefert,    wäh- 

sie    nach   Neumann's   Beobach- 

aus  zwei  dorsolateral  gelegenen 
Einsenkungen  hervorgeht.  Diese  drin- 
gen als  platte,  zur  Längsaxe  parallel 
gestellte  Taschen  in  die  Tiefe,  wobei 
sie  dem  Entodermrohr  dicht  anliegen 
(Fig.  601  Ä  u.  JB).  Die  Art  ihrer  Ein- 
senkung  bringt  es  mit  sich,  dass  sie 
an  der  Rückenseite  zu  einem  einheit- 
lichen Raum  zusammenfliessen  und 
ebenso  eine  gemeinsame  Oeffnung  ge- 
winnen (Fig.  601  C),  womit  dann  die 
Anlage    der    Cloake    und    des    Peri- 


sem, 
rend 
tu  ng 


en 


mes 


eßct 


branchialraums 


Fig. 


gegeben 


ist. 


601.  A — C  drei  Querschnitte  einer 
Larve  von  D.  de  nticul  atum ,  um  die  Ein- 
stülpungen zur  Bildung  der  Peribranchialtaschen 
zu  zeigen.     (Nach  Nedmann,   1906.) 

eUt  Ectoderm,  en  Entoderm,  mes  Mesoderm, 
mss  Mesodermstrang,  n  Nervensystem,  pr  Peri- 
branchialtaschen,   fro    Peribranchialeinstülpung. 
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Ausser  den 
und  Organanlagen  findet  sich  in  der 
Larve,  und  zwar  hinten  an  ihrer 
Ventralseite,  jene  schon  vorher  er- 
wähnte Mesodermanhäufung,  w^elche 
die  erste  Andeutung  des  Stolo  pro- 
darstellt  (Fig.  599).     Wie   man  ^^^ 

der    Larve    selbst    und    an    den 

ihr  gewonnenen  Querschnitten  sieht,  hebt  sich  diese  früheste  An- 
des  Stolo  scharf  gegen  die  Umgebung  ab.  Bald  wird  sie  dann 
umfangreicher,  indem  noch  andere  Organe  der  Larve  zu  ihrer  Aus- 
bildung beitragen.  Dies  geschieht  zunächst  von  Seiten  der  Pharyngeal- 
wand, indem  seitlich  zwei  solide  Auswüchse  von  den  unteren,  hinteren 
Winkeln  der  Pharyngealhöhle  ausgehen  (Fig.  599,  602  u.  603).  Sie 
wachsen  jederseits  am  Herzbläschen  vorbei  ventralwärts  vor  und  auf 
die  Mesodermanhäufung  zu  (P'ig.  599,  600). 

Ferner  betheiligt  sich  am  Aufbau  des  jungen  Stolo  die  Cloake. 
Von  ihr  geht  jederseits  nahe  ihrer  vorderen  Begrenzung  ein  solider 
Zellenzapfen  aus,  der  ebenfalls  gegen  die  Ventralfläche  vordringt 
(Fig.  599  u.  600).     Diese  beiden  Cloakenstränge  fügen  sich  zwischen 
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-das  Herzbläschen,  die  Pharyngealstränge  und  die  Mesodermanlage  ein 
und  erscheinen  den  letzteren  beiden  in  etwas  späteren  Stadien  ziem- 
lich parallel  gerichtet  (Fig.  602  u.  603  A — D).  Nun  nimmt  aber  auch 
noch  das  durch  seine  nahe  Lage  dazu  anscheinend  besonders  dafür 
geeignete  Herzbläschen  am  Aufbau  des  Stolo  Theil,  welcher  Vorgang 
durch  eine  starke  Verdickung  der  basalen  Wand  eingeleitet  wird. 
Diese  Wachsthumstendenz  wird  immer  stärker  und  führt  dazu,  dass 
das  Herz  selbst  zwischen  den  lateralen  Stolosträngen  hervorgehoben 
und  an  die  Dorsalseite  der  Stoloanlage  verschoben  wird  (Fig.  603  C,  D). 

Dabei  bleibt  aber  die 
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basale  Wand  des  Herz- 
bläschens an  der  Ver- 
tralseite  in  enger  Ver- 
bindung mit  dem  Ec- 
toderm,  so  dass  also  auf 
diese  Weise  der  Stolo- 
anlage ein  neuer,  vom 
Herzen  herrührender 
Strang  hinzugefügt  er- 
scheint (Neumann). 

Fig.  602.  A~C  Quer- 
schnitte einer  Larve  von 
D.  d  e  n  t  i  c  u  1  a  t  u  m ,  an 
denen  die  Ausstülpungen 
des  Pharynx  {A  u.  B),  so- 
wie diejenigen  der  Cloake 
(C)  zu  sehen  sind.  (Nach 
Neümann,  1906.) 

cl  Cloake,  d  Darmrohr, 
e  Egestions  -  (Cloaken-)Oeff- 
nung ,  ekt  Ectoderm ,  end 
Endostyl,  hp  Hypophyse,  Ih 
Leibeshöhle,  mes  Mesoderm, 
mss  Mesodermstrang,  n  Ner- 
vensystem, ph  Pharynx,  phs 
Pharyngealstrang,  pr  Peri- 
branchialtasche,  rf  die  zum 
ßückenfortsatz  werdende  Ec- 
todermverdiekung. 


Unterdessen  hat  sich  auch  der  Mesodermstrang  mehr  ausgedehnt 
Tind  ist  dadurch  den  anderen  Stolosträngen  gleichwerthig  geworden 
(Fig.  603  D  u.  E).  Uebrigens  vergrössert  sich  deren  Zahl  dadurch 
noch  weiter,  dass  von  den  beiden  Cloakensträngen  durch  ihr  Um- 
biegen am  freien  ventralen  Ende  (Uljanin)  oder  in  Folge  einer  an 
ihnen  stattfindenden  Abspaltung  (Neumann)  zwei  neue  (die  hinteren 
lateralen)  Stolostränge  gebildet  werden  (Fig.  603  C).  Nach  der  von 
Neumann  gegebenen  Darstellung  drängen  die  sechs  seitlichen  Aus- 
buchtungen der  Pharyngeal-  und  Cloakenwand  nach  unten  gegen  das 
Ectodermpolster  vor,  so  dass  sie  zum  Theil  wie  in  dieses  eingelassen 
erscheinen  (Fig.  604  C). 

Der   Stolo   besteht  jetzt  also 
bereits   von   Grobben   angegeben 
Beobachtung :     zwei 
hintere    (dorsale) 


Neumann's 
lieh    der 
^{mss) ,    der 


aus   acht   Strängen,   wie   dies 

wurde.     Diese  Stränge   sind   nach 

mediane    Stränge,     näm- 

unpaare    Mesodermstrang 


vordere   (ventrale)    unpaare   Herzstrang   Qizs), 
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ferner  sechs  laterale  Stränge,  nämlich  die  beiden  vorn 
(ventral)  gelegenen  Pharyngealstränge  {phs) ,  die  vor- 
deren und  hinteren  Cloakalst ränge  {eis  und  eis',  Fig.  603 
und  604). 

A  B 


ect  n}ss 


cd 


c 


(is 


ecl 


D 


E 


hzs  l-—^ 


ect 


ect 


Fig.  603.  Stolo  prolifer  von  D.  Mülleri  {A,  B,  E)  und  D.  denticulatum 
(C,  D)  in  fünf  auf  einander  folgenden  Stadien  seiner  Entwicklung.  (Nach  Netjmann, 
1906.) 

eis  Cloakenstränge ,  cW  seeundäre  Cloakenstränge ,  ect  Ectoderm ,  ep  Epicard, 
hz  Herz,  hzs  Herzstrang,  mus  Mesodermstrang,  pc  Pericard,  ph  Pharynx,  -phs  Pharyngeal- 
strang. 


Wie  schon  vorher  erwähnt  wurde,  bestehen  hinsicbtlich  der  Auf- 
fassung und  Herkunft  der  Stolostränge  ziemliche  Meinungsverschieden- 
heiten. Zwar  nahm  Gtrobben  das  Vorhandensein  von  acht  Strängen  an, 
vermochte  aber  damals  den  Ursprung  der  beiden  medianen  und  hinteren 
lateralen  (secundär  cloakalen)  Stränge  noch  nicht  festzustellen.     Uljanin 
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Hess  den  Stolo  der  Hauptsache  nach  aus  fünf  Strängen,  dem  unpaaren 
Mesodermstrang  und  den  lateralen  Pharyngeal-  wie  Cloakalsträngen  be- 
stehen ,  wozu  in  Folge  des  Umbiegens  der  letzteren  die  secundären 
Cloakalstränge  hinzukamen,  so  dass  dann  doch  sieben  Stränge  vorhanden 
waren.  Wir  glaubten  uns  der  neueren  Darstellung  von  Gr.  Neumann 
um  so  mehr  anschliessen  zu  dürfen,  als  sie  sich  mit  den  früheren  Angaben 
in  gewisser  Uebereinstimmung  befindet  und  geeignet  erscheint,  manche 
der  uns  dort  entgegen  tretenden  Differenzen  in  befriedigender  Weise  aus- 
zugleichen. Insofern  die  gewonnenen  Ergebnisse  grösstentheils  auf  der 
Schnittmethode  beruhen,  dürfte  die  Beurtheilung  der  im  Ganzen  recht 
schwierigen  Verhältnisse  eine  bestimmtere  sein,  als  dies  bei  den  früheren. 
Untersuchungen  der  Fall  war. 


mss 


^   pfis 


mss 


ekt 


phs 


kzs 


Fig.  604.  A  u.  B  Querschnitte  durch  die  Stoloanlage,  C  mittlerer  frontaler  Längs- 
schnitt durch  eine  solche,  von  D.  d  en  t  iculatum.     (Nach  Neumann,   1906.) 

cU  Cloakenstränge,  ds'  secuudäre  Cloakenstränge,  alct  Ectoderm,  e-p  Epicard,  li  Herz, 
hzs  Herzstrang,  mss  Mesodermstrang,  pc  Pericard,  iplis  Pharyngealstränge. 

Mau  sieht,  dass  der  Stolo  von  D  o  1  i  o  1  u  m  seinem  Bau  und  seiner 
ganzen  Anlage  nach  complicirtere  Verhältnisse  aufweist  als  derjenige 
der.  Pyrosomen  und  Salpen,  bei  denen  das  Entodermrohr  eine  Axe 
im  Stolo  bildet,  um  welche  sich  die  übrigen  Organanlagen  (als  Röhren 
oder  Zellstränge)  herum  gruppiren  (Fig.  563,  p.  766,  Fig.  575,  p.  778). 
Um  einen  Vergleich  zu  ermöglichen,  muss  die  Beziehung  der  genannten 
acht  Zellstränge  zunächst  festgestellt  werden,  wobei  freilich  die  Schwierig- 
keit der  verschiedenartigen  Auffassung  vom  Ursprung  und  Schicksal 
der  Stolostränge  von  Seiten  der  Autoren  besonders  stark  hervortritt. 
Als  sehr  befriedigend  im  Hinblick  auf  die  Entwicklungsvorgänge  in 
der  Outogenie  und  bei  der  Knospung  der  übrigen  Tunicaten,  sowie 
vom  allgemein  entwicklungsgeschichtlichen  Standpunkt  betrachtet,  wird 
man  die  bisher  gewonnenen  Ergebnisse  freilich  nicht  bezeichnen  können. 

Der  dorsale  unpaare  Strang  {mss,  Fig.  604),  der  übrigens 
eine  starke  Ausbreitung  gewonnen  hat,  liefert  nach  den  übereinstim- 
menden Angaben  von  Grobben   und  Neumann,    womit   sich   bis   zu 
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einem  gewissen  Grade  auch  die  von  Uljanin  vereinigen  lassen,  das 
Nervensystem.  Da  der  betreifende  Strang  mesodermalen  Ursprungs 
sein  soll  (Uljanin),  so  gälte  dies  auch  für  das  Nervensystem  (Grobben, 
Neumann),  während  Uljanin  allerdings  für  dieses  eine  ectodermale 
Herkunft  angiebt,  indem  es  zwar  ebenfalls  aus  einem  unpaaren  Strang, 
aber  auf  die  Weise  entstehen  soll,  dass  sich  die  secundären  Ausstül- 
pungen (Umbiegungen  nach  Uljanin)  der  Cloakalstränge  zu  einem 
solchen  vereinigten. 

Der  ventrale  un paare  Strang  (hzs)  ist  nach  Neumann  hin- 
sichtlich seiner  späteren  Umbildung  noch  ganz  unbestimmt,  da  aus 
ihm  weder  die  Muskeln  und  das  Herz  (Grobben),  noch  das  Herz 
allein  hervorgehen  (Uljanin),  sondern  das  letztere  von  der  Pharyngeal- 
wand  aus  gebildet  wiicd  (Neumann). 

Die  ventralen  paarigen  Pharyn  geal  stränge  {phs, 
Fig.  604)  liefern  nach  Uljanin  und  Neumann  die  Geschlechts- 
organe, die  nach  der  Auffassung  des  letzteren  Forschers  entoder- 
maler  Herkunft,  nach  derjenigen  Uljanin's  jedoch  ectodermaler  Natur 
wären,  da  er  den  Pharyngealraum  der  Larve  von  einer  Ectoderm- 
einstülpung  herleitet.  Nach  Grobben  sollten  die  Pharyngealstränge 
die  paarige  Anlage  der  Pharyngealhöhle  und  des  Darms  liefern. 

Die  dorsalen  paarigen  Cloakalstränge  {ds)  lassen  die 
Muskeln  aus  sich  hervorgehen,  die  somit  vom  Ectoderm  abstammten 
(Uljanin,  Neumann).  Grobben  liess  aus  diesen  Strängen  die  Cloake 
entstehen,  während  diese  nach  Uljanin  und  Neumann  fehlt  und  nach 
der  Angabe  des  letzteren  Autors  von  einer  paarigen,  nicht  unpaaren 
(Uljanin)  Ectodermeinstülpung  gebildet  wird. 

Die  secundären  paarigen  Cloakalstränge  {ds'),  welche 
gegen  die  Mittellinie  vordrangen  und  sich  dort  vereinigten  (Fig.  603 
u.  604),  liefern  den  Pharyngealraum,  welcher  somit  ectodermalen 
Ursprungs  ist  (Uljanin,  Neumann).  Beide  Autoren  stimmen  zwar 
in  letzterer  Hinsicht  überein,  aber  aus  verschiedenen  Gründen,  indem 
Neumann  die  secundären  von  den  primären  Cloakalsträngen  und  diese 
von  einer  Ectodermeinstülpung  herleitet,  Uljanin  jedoch  die  betref- 
fenden Stränge  vom  Pharyngealsack  der  Larve  sich  abspalten  lässt,  den 
er  seinerseits  für  ectodermal  hält.  Nach  Grobben  hingegen  werden 
diese  Stränge  {ds')  z\\  den  Geschlechtsorganen. 

■Wie  aus  dem  Vorstehenden  zu  entnehmen  ist,  stehen  diese  Angaben 
in  directem  Widerspruch  nicht  nur  unter  sich  und  für  die  gleichen  Ob- 
jecte,  sondern  auch  zu  den  an  anderen  Tunicaten  gemachten  Beobach- 
tungen. Es  käme  nun  darauf  an,  sie  mit  den  letzteren  nach  Möglichkeit 
in  Uebereiustimmung  zu  bringen.  Nachdem  dies  schon  von  den  früheren 
Autoren  unternommen  wurde,  hat  Neumann  diesen  Versuch  auf  Grund 
seiner  eigenen  Wahrnehmungen  wiederholt.  Einigermassen  sichere  Er- 
gebnisse sind  dabei  aber  kaum  zu  gewinnen,  weil  die  Angaben  für  die 
einzelnen  Abtheilungen  der  Tunicaten  zumeist  ebenfalls  sehr  unbestimmt 
sind,  sich  widersprechen  und  zum  Theil  mit  den  aus  der  Embryonal- 
entwicklung bekannten  Thatsachen  im  Gegensatz  stehen. 

Greifen  wir  als  ein  characteristisches  Gebilde  den  Nervenstrang 
heraus,  so  trifft  dies  alles  auch  auf  ihn  zu.  In  der  Embryonalentwicklung 
ectodermaler  Herkunft  rührt  das  Nervensystem  im  Doliolumstolo  von 
einer  Zellgruppe  her,  die  dem  Mesoderm  zugeschrieben- wird.  Meso- 
dermalen Ursprungs    sollte  es  auch   im  Stolo   der  Salpen  sein  (Seeiger), 
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während  es  von  anderer  Seite  dort  auf  das  Ectoderm  zurückgeführt  wird 
(Brooks,  Korotnepf).  Entodermal  sollte  das  Nervensystem  im  Pyro- 
somenstolo  entstehen  (Bonnevie),  doch  glaubte  man  hier  ebenfalls  einen 
mesodermalen  Ursprung  des  Nervensystems  feststellen  zu  können  (Seeliger), 
und  zwar  im  Gegensatz  zu  seiner  ectodermalen  Herkunft  in  den  vier 
Primärblastozoiden  und  im  Oozoid.  Das  gleiche  wurde  auch  für  Ascidien 
angegeben  (bei  Clavellina  von  Seeligbr,  bei  Perophora  von 
Lefevre),  doch  wurde  in  ihrem  Stolo  das  Nervensystem  auch  für  ecto- 
dermal  gehalten  (van  Beneden  und  Julin),  wenn  allerdings  für  die 
Ascidienknospung  die  dritte  Möglichkeit,  nämlich  die  Herleitung  vom 
Entoderm  überwiegt  (Clavelliniden,  Perophoriden,  Polycli- 
niden,  Distomiden,  Botrylliden  nach  Kowalbvsky,  Oka,  Hjort, 
Bonnevie,  Caullery,  Ritter). 

Uebereinstimmungen  zwischen  den  einzelnen  Abtheilungen  der  Tuni- 
caten  lassen  sich  also  ohne  Weiteres  finden,  wie  man  sieht,  aber  leider 
auch  grosse  Verschiedenheiten  hinsichtlich  der  Entstehung  ein-  und  des- 
selben Organsystems,  und  man  hat  sozusagen  die  Auswahl.  Das  Gleiche, 
wenn  auch  längst  nicht  in  so  hohem  Masse,  gilt  für  andere  Organsj^steme ; 
als  Beispiel  wäre  sogar  das  Entodermrohr  mit  seinen  Abkömmlingen  zu 
nennen.  Dieses  centrale  Rohr  des  Stolo  stellt  bei  den  Polycliniden, 
Clavelliniden,  Pyrosomen  und  Salpen  eine  Ausstülpung  des  Pharyngeal- 
sackes  dar,  ist  also  entodermalen  Ursprungs,  was  somit  auch  für  die  aus 
ihm  hervorgehenden  Organe  (Pharyngealsack,  Darmkanal,  Peribranchial- 
säcke)  gilt.  Aber  dieser  letztere  Schluss  lässt  sich  nicht  für  alle  Tuni- 
caten  durchführen,  denn  zum  Unterschied  von  den  anderen  Abtheilungen 
der  Ascidien  entsteht  bei  den  Botrylliden  die  Innenblase  oder  innere 
Epithelschicht  der  Knospe  vom  Epithel  des  Peribranchialraumes  aus,  d.  h. 
von  einer  ectodermalen  Bildung  (vgl.  hierzu  p.  712).  Nichtsdestoweniger 
gehen  aus  der  Innenblase  ungefähr  die  gleichen  Organe  wie  sonst  bei 
der  Ascidienknospung  hervor,  die  dann  also  im  Hinblick  auf  die  Keim- 
blätter in  den  einzelnen  Abtheilungen  der  Tunicaten  eine  recht  ver- 
schiedene Grundlage  haben. 

Eine  gewisse  Bestätigung  finden  diese  Verhältnisse  darin,  dass  bei 
den  Pyrosomen,  Salpen  und  Dolioliden  die  Peribranchialsäcke,  deren  Ent- 
stehung man  am  ersten  auf  das  Entodermrohr  zurückführen  möchte,  recht 
verschiedenen  Ursprungs  sein  sollen,  wobei  allerdings  zweifellos  auch 
Differenzen  der  Auffassung  und  Beobachtung  eine  unheilvolle  Rolle  spielen. 
Bei  Pyrosoma  sollen  sich  nach  Bonnevie  in  der  That,  wie  man  er- 
warten möchte,  die  Peribranchialröhren  vom  Entodermrohr  abspalten, 
während  sie  Seeligbr  aus  dem  mesodermalen  Keimstrang,  der  auch  das 
Nervenrohr  liefert,  hervorgehen  liess.  Für  mesodermal  erklärte  Seeliger 
die  Peribranchialstränge  auch  bei  den  Salpen,  während  Brooks  hier  an 
ihren  ectodermalen  Ursprung  dachte  und  Korotnepf  sie  durch  Abspal- 
tung vom  Entodermrohr  entstehen  lässt. 

Ganz  besonders  schwierig  müssen  diese  Verhältnisse  aber  bei  Dolio- 
lum  liegen,  indem  der  Pharyngealraum  der  Blastozoide  (nach  Neumann) 
von  den  secundären  Cloakalsträngen  (Fig.  604  cW)  geliefert  werden  soll, 
diese  aber  von  den  in  letzter  Instanz  als  Ectodermeinstülpung  entstan- 
denen Cloakalsträngen  abstammen  (Fig.  602  u.  603).  Hier  würde  somit 
der  Pharyngealsack  selbst  ectodermaler  Herkunft  sein,  und  dies  hätte 
dann  auch  für  die  Peribranchialsäcke  der  Knospen  zu  gelten,  wenn  diese 
aus  ihm  hervorgingen,  wie  zu  vermuthen  wäre.  Dies  ist  jedoch  nach 
Neumann's  Angaben  gar  nicht  der  Fall,  auch  gehen  sie  nach  dieser  Auf- 
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fassung  nicht  aus  den  vorhandenen  Zellsträngen  des  Stolo,  etwa  aus  den 
Cloakalsträngen  hervor,  wie  Gegeben  annahm,  sondern  entstehen  später 
als  besondere  Ectodermeinstülpungen. 

Wenn  sich  diese  letzteren,  von  Neumann  sehr  bestimmt  gemachten 
Angaben  bewahrheiten,  so  wird  die  in  der  Entwicklungsgeschichte  der 
Tunicaten  bestehende  Verwirrung  allerdings  eine  noch  weit  grössere,  als 
sie  an  und  für  sich  schon  war,  und  durch  die  vermuthliche  Entstehung 
des  Nervensystems  aus  einer  mesodermalen  Anlage,  die  Herkunft  der 
Musculatur  vom  Ectoderra  (Cloakalstränge)  und  der  Genitalorgane  vom 
Entoderm  (Pharyngealstränge)  wird  sie  nicht  gerade  verringert. 

Nach  dein  hier  Mitgetheilten  ist  der  Vergleich  der  den  Stolo  von 
Doliolum  zusammensetzenden  Zellenstränge  mit  den  Stolosträngen 
und  -röhren  anderer  Tunicaten  nicht  ganz  leicht,  und  dennoch  wird 
man  an  der  Homologie  des  Ventralstolo  von  Doliolum  mit  dem 
Stolo  der  übrigen  Tunicaten  nicht  zweifeln,  zumal  diese  in  ihrer  Lage 
und  in  ihrem  sonstigen  Verhalten  recht  viel  Uebereinstimmendes  mit 
ihm  zeigen.  Wenn  die  grossen  Verschiedenheiten  in  der  Zusammen- 
setzung,  bezüglich  deren   übrigens  von  fortgesetzten  Untersuchungen 
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Fig-,  605.  A  Querschnitt  des  Stolo  prolifer  einer  Amme  von  D.  Gegenbauri 
in  weit  entwickeltem  Zustand,  B  Querschnitt  einer  Geschlechtsurknospe  vom  Ventral- 
auswuchs eines  Pflegethiers  von  D.  denticulatum.     (Nach  Neumann,   1906.) 

eis  Cloakalstränge,  ds' '  secundäre  Cloakalstränge,  ect  Ectoderm,  hzs  Herzstrang, 
mss  Mesodermstrang,  -plis  Pharyngealstränge. 

weitere  Klärungen  zu  erwarten  sein  dürften,  wirklich  in  diesem  hohen 
Masse  beständen,  wie  aus  dem  bisher  bekannt  Gewordenen  und  im 
Vorstehenden  mitgetheilten  Beobachtungen  hervorzugehen  scheint,  so 
ist  anzunehmen,  dass  die  Stolonen  in  den  verschiedenen  Abtheilungen 
der  Tunicaten  gewisse  Abänderungen  erfahren  haben,  die  anscheinend 
bei  Doliolum  besonders  weitgehende  sind.  Jedenfalls  muss  man 
dessen  Ventralstolo  im  Verhältniss  zu  den  Stolonen  der  Ascidien, 
Pyrosomen  und  auch  der  Salpen  einen  minder  einfachen  und  mit  jenen 
nicht  ohne  weiteres  übereinstimmenden  Bau  zuerkennen. 

Um  nach  diesen  vergleichenden  Betrachtungen  zum  Ventralstolo 
von  Doliolum  selbst  zurückzukehren,  so  stellt  er  beider  zur  Fort- 
pflanzung bereiten  Amme  ein  zapfenförmiges,  in  Folge  der  Zusammen- 
setzung aus  8  Strängen  rosettenartig  erscheinendes  Gebilde  dar,  das 
rosettenförmige  Organ  der  älteren  Autoren.  An  den  einzelnen  Strängen 
haben  sich  gewisse  Veränderungen  vollzogen,  indem  ihre  Lagerung 
gegen  einander  in  Folge  von  Wachsthum  und  Verschiebung  eine  etwas 
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andere  geworden  ist,  wie  die  Querschnitte  des  Stolo  in  verschiedenen 
Entwicklungszuständen  am  besten  erkennen  lassen  (Fig.  603 — 006). 
Den  grössten  Umfang  nimmt  dabei  der  dorsale  unpaare  (Mesoderm-, 
Nerven-)Strang  an.  Die  Pharyngeal-  und  Cloakalstränge  haben  sich 
nach  allmählicher  Verschmälerung  der  Verbindungsbrücken  von  ihrem 
Mutterboden,  der  Wandung  des  Pharyngealraums  und  der  Cloake, 
ganz  abgelöst.  Sie  wie  die  anderen  Stränge  haben  gegenüber  dem 
Mesodermstrang  eine  Verringerung  ihres  Umfangs  erfahren  (Fig.  605 
u.  606).  Die  sekundären  Cloakenstränge  (eis')  sind  zu  einer  breiten 
flachen  Schale  geworden,  in  welcher  der  höchst  umfangreiche  Mesoderm- 
strang ruht.  Aehnlich  ist  die  Form  der  Pharyngealstränge  (phs);  an 
ihrem  inneren  und  äusseren  Rand  verlaufen  der  Herzstrang  Qiss)  und 
die  Cloakalstränge  (eis  Fig.  605  u.  606). 
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Fig'.  606.  A  Sagittaler  Längsschnitt  durch  den  völlig  entwickelten  Ventralstolo  der 
Larve  von  D.  Gegenhauri,  etwas  schematisirt,  B  Querschnitt  durch  den  von  Ectoderm 
freien  Theil  eines  solchen.     (Nach  Neumann,   1906.) 

-.■^-^cls  Cloakalstränge,  eis'  secundäre  Cloakalstränge,  ekt  Ectoderm,  ep  Körperepithel, 
hzs  Herzstrang,  m  Museulatur,  mss  Mesodermstrang,  ipho  Phorocyteu,  phs  Pharyngeal  sträng, 
sl  Stützlamelle. 


Wenn  sich  die  Stolostränge,  wie  schon  erwähnt,  von  ihrer 
Knospungsstelle  abgelöst  haben,  nimmt  der  Stolo  nach  innen  zu  eine 
abgerundete  und  im  Ganzen  eine  ungefähr  keulenförmige  Gestalt  an 
(Fig.  606  A).  Mit  dem  spitzen  Ende  dringt  er  dann  allmählich 
gegen  die  Körperwand  der  Larve  vor.  Die  Epidermis  bildet  hier 
eine  tief  in's  Innere  reichende  Duplicatur,  deren  innere  Lage  den 
Stolo  als  Ectodermschicht  bekleidet  (Fig.  606  u.  607).  Der  zwischen 
Pericard  und  Bauchwand  der  Larve  gelegene  Stolo  wächst  immer 
mehr  in  die  Länge  und  dringt  in  Form  eines  Zapfens  in  den  äusseren 
Mantel  und  diesen  durchbrechend  schliesslich  auch  an  die  äussere 
Oberfläche  vor,  was  zu  der  Zeit  geschieht,  wenn  die  Metamorphose  der 
Amme  schon  weit  fortgeschritten  ist.  L'^nterdessen  geht  der  Stolo 
bereits  in  die  Bildung  der  Knospen  ein. 


B.  Die  Bildung,  Ablösung  und  Wanderung  der  Knospen. 

Die  Entstehung-  der  Knospen  am  Ventralstolo  von  Doliolum 
ist  ohne  weiteres  mit  dem  entsprechenden  Vorgang  am  Stolo  der  Pyro- 
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somen  und  Salpen  zu  vergleichen,  d.  h.  es  tritt  an  dem  noch  mehr 
verlängerten  und  nach  aussen  getretenen  Stolo,  dessen  Spitze  am 
Mutterthier  nach  hinten  gerichtet  ist,  eine  Anzahl  Querfurchen  auf, 
welche  zunächst  nur  4  bis  5  Theilstücke,  die  „Urknospen"  Uljanin's, 
zur  Sonderuug  bringen  (Grobben,  Uljanin,  Barrois,  Fig.  607). 
Die  jungen  Knospen  zeigen  denselben  Bau  wie  der  Stolo  und  ver- 
halten sich  in  dieser  Beziehung  also  ganz  so,  wie  wir  es  von  den 
Salpen  kennen  lernten.  Sie  sind  von  dem  einschichtigen  Ectoderm 
umgeben  und  lassen  im  Innern  die  vorher  vom  Stolo  beschriebenen 
Zellschichten  erkennen  (Fig.  607  u.  609). 


ect 


J-ky 


Fig'.  607.     Ventralstolo  von  D.  denti  culatnm,  schon  etwas  aus  dem  Larvenkörper 

ausgestülpt,  mit  zwei  Knospen  {l\,  k^).     (Nach  Gkobben,   1882.) 

eis  Cloakalstrang,  ect  ectodermales  Epithel  der  Larve  und  des  Stolo,  hzs  Herzstrang, 
wi  Musculatur  des  Larvenkörpers,  mss  Mesoderrastrang,  2)hs  Pharyngealstrang. 

Wenn  der  Stolo  immer  mehr  in  die  Länge  wächst  und  dadurch 
zu  einem  fadenförmigen,  sich  mehrfach  windenden  Strang  wird  (Fig.  610 
u.  612),  so  lassen  sich  an  den  grossen  Ammen  von  Do  Hol  um 
Gegenbau ri  von  der  Stelle  des  ersten  deutlichen  Auftretens  der 
Einschnürung  bis  dorthin,  wo  es  zur  Loslösung  der  Knospen  kommt, 
etwa  20  bis  25  mit  einander  im  Zusammenhang  stehende  Theilstücke 
erkennen  (Neumann).  Mit  der  Entfernung  von  der  Basis  des  Stolo 
ninimt  die  Tiefe  der  Schnürringe  zu.  Diese  kommen  dadurch  zu 
Stande,  dass  sich  an  den  betreffenden  Stellen  das  Ectoderm  einsenkt 
und  seine  Zellen  sich  erhöhen  (Fig.  608  A,  B),  wodurch  die  inneren 
Zellstränge  verdrängt  werden  und  die  beiden  Ectodermlagen  schliess- 
lich zur  Berührung  gelangen  (Fig.  608  C);  indem  dann  hier  die 
Verschmelzung  eintritt,  kommt  es  zur  Abtrennung  der  Knospen 
(Fig.  608  D),  deren  Zahl  sich  durch  Bildung  immer  neuer  Knospen, 
wie  auch  durch  deren  Theilung  stetig  vermehrt  (Fig.  610  u.  612). 
Wie  man  aus  diesen  Abbildungen  erkennt,  bleiben  sie  nicht  an  ihrer 
Ursprungsstelle  liegen,  sondern  sie  haben  die  Tendenz,  alsbald  nach 
ihrer  Ablösung  vom  Stolo  fortzuwandern. 

Das  Wandern  der  Knospen  geschieht  in  einer  höchst  eigen- 
artigen Weise.  Nachdem  Uljanin  es  durch  Aussenden  pseudopodien- 
artiger  Fortsätze  der  Ectodermzellen  erklärt  hatte,  konnten  Korotneff 
und  Barrois  sowohl  für  Do  Hol  um,  wie  für  Anchinia  und  Dol- 
chinia  feststellen,  dass  es  durch  die  Wirkung  amöboider  Zellen  er- 
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möglicht  wird,  welche  Beobachtung  durch  Neumann's  eingehende  Unter- 
suchungen vollständig  bestätigt  wurde.  Eine  solche,  durch  besondere 
Zellengruppen  hervorgerufene  Wanderung  der  Blastozoide  im  Cellulose- 
mantel  lernten  wir  auf  Grund  der  Beobachtungen  des  letztgenannten 
Autors  auch  schon  in  der  Pyrosomencolonie  kennen  (Fig.  569,  p  771) 
und  eine  freilich  in  Folge  von  Wachsthumsvorgängen  sich  vollziehende 
Wanderung  der  von  ihrer  Ursprungsstelle  abgelösten  Knospen  ist 
auch  von  Ascidien  (Distomiden)  bekannt  (vgl.  hierzu  p.  728 — 729), 


it^»'-;^' 


B 


i-  '■). 


-pho 
ect 
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Fig".  608.  Distalwärts  auf  einander  folgende  Abschnitte  des  Ventralstolos  der  Larve 
von  D.  Gegenbauri  in  verschiedenen  Zuständen  der  Knospenbildung,  A  und  i?  beginnende 
Einschnürung,  C  und  D  Durchschnürung.     (Nach  Neumann,  1906.) 

eis  Cloakalstrang,  ect  Ectoderm,  hzs  Herzstrang,  mss  Mesodermstrang,  pho  Phoro- 
cyten,  phs  Pharyngealstrang. 

Die  von  Korotneff  als  „Phorocyten"  bezeichneten  Wander- 
zellen entstehen  nach  seiner,  auch  von  Neumann  bestätigten  Dar- 
stellung in  der  ectodermalen  Scheide,  welche  die  Spitze  des  Stolo  und 
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später,  wenn  er  lang  ausgewachsen  ist,  dessen  Basis  umgiebt  (Fig.  606, 
607  u.  610).  Hier  muss  offenbar  eine  lebhafte  Vermehrung  der 
Epithelzellen  dieser  Falte  stattfinden,  die  in  Folge  dessen  den  epithe- 
lialen Verband  verlassen  und,  indem  sie  amöboid  werden,  aus  der 
Scheidenöffnung  herauswandernd  sich  dicht  zu  beiden  Seiten  der  Stolo- 
schnur  nach  deren  freien  Ende  hindrängen  (Fig.  610  u.  612).  Der 
Stolo  selbst  wächst  stetig  vorwärts,  wobei  er  langsame  Oscillationen 
ausführt  und  sich  in  mannigfache  Krümmungen  legt.  Anfangs  ganz 
ungeordnet,  legen  sich  die  Phorocyten  in  zwei  Längsreihen  am  Stolo 
dicht  an  einander,  später  erscheinen  sie  weniger  dicht  und  ziemlich 
symmetrisch  ungefähr  an 
den  Einschnürungsstel- 
len gelagert  (Fig.  608  A 
u.  C) ,  doch  verhält  es 
sich  nach  Neumann  nicht 
so,  wie  Barrois  und 
KoROTNEFF  annahmen, 
dass  für  jede  Knospe 
ein  Paar  Phorocyten  be- 
stimmt ist,  vielmehr  wer- 
den den  einzelnen  Knos- 
pen gewöhnlich  drei  bis 
vier,  selten  mehr  oder 
weniger  amöboide  Zellen 
zugetheilt  (Fig.  608  B, 
609). 

Ist  ausnahmsweise 
nur  eine  Transportzelle 
vorhanden,  so  findet  sie 
sich  am  vorderen  Pol ; 
wenn  nur  zwei  Zellen 
da  sind,  so  nehmen  sie 
stets  die  beiden  Pole  ein, 
kommt  eine  dritte  oder 
vierte    Trägerzelle    hinzu, 

so  ordnen  sich  diese  an  den  Seiten  der  Knospe  an;  diese  Stellung  be- 
halten sie  während  der  Wanderung  der  Knospen  im  Allgemeinen  bei,  wenn 
nicht  eine  Theilung  der  letzteren  und  damit  eine  Verschiebung  der  Phoro- 
C3^ten  oder,  wenn  es  nöthig  ist,  deren  Vermehrung  auf  amitotischem 
Wege  eintritt  (Neumann). 

Die  Ablösung  der  Knospen  vom  Stolo  erfolgt  einzeln  oder  gruppen- 
weise, wobei  sie  sich  zunächst  unregelmässig  vertheilen,  nach  links  und 
rechts  abweichen,  im  Ganzen  aber  doch  ihr  Endziel  nach  dem  Hinter- 
ende der  Rückenseite  am  Larvenkörper  inne  halten  (Fig.  610  u.  612), 
und  zwar  erscheint  diese  Wanderung  auffallender  Weise  der  Haupt- 
sache nach,  wenn  nicht  ausschliesslich,  an  der  rechten  Körperseite  der 
Larve  zu  erfolgen  (Barrois,  Neumann).  Das  Ziel  der  Knospen- 
wanderung ist  der  noch  zu  besprechende  Rückenfortsatz  oder  Dorsal- 
stolo  der  Larve,  an  dem  sie  sich  fixiren,  doch  entspricht  die  Zahl  der 
sich  hier  anheftenden  Knospen  nicht  der  vom  Ventralstolo  hervor- 
gebrachten, sondern  ist  erheblich  grösser.  Es  findet  eine  Vermehrung 
der    Knospen    sowohl    im    Bereich    des    Bückenfortsatzes,    wie    auch 


Fig'.  609.  A  Wanderknospe  von  der  Ventralseite 
der  Larve  von  D.  Gegenbauri,  B  Bedeutung  der 
Buchstaben  wie  in  Fig.  608. 
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während  der  Wanderung  am  Larvenkörper  statt,  und  sie  besteht  in 
einer  blossen  Durchschnürung  der  Knospen,  so  dass  aus  einer  von 
ihnen  zwei  einander  gleichwerthige  Theilstücke  hervorgehen  (Fig.  609 
Ä  u.  B).  Ob  die  Theilung  wiederholt  erfolgt  und  ob  nur  getheilte 
oder  auch  solche  Knospen,  die  keine  Theilung  durchmachen,  sich  fest- 
setzen, Hess  sich  bisher  nicht  nachweisen,  doch  hält  Neumann  letzteres 
für  wahrscheinlich.  Am  Dorsalstolo  findet  dann  noch  eine  besondere 
Theilungsart  der  Knospen  statt,  auf  die  noch  einzugehen  sein  wird. 


Fig'.  610.     Ventralstolo  der  Amme  von  D.  Gegenbau ri  mit  abgehenden  Wander- 
knospen.     (Nach  Neümann,   1906.") 

ekt  Ectodei-males  Epithel,  hz  Herz,  pho  Phorocyten,  st,  Stolo,  L  linke,  R  rechte  Seite. 


C.  Die  Festsetzung   und   weitere  Knospenproduction   am  Rückenfortsatz. 

Wie   aus   dem    Mitgetheilten   hervorgeht,   entstehen   die  Knospen 
der  Dolioliden  am  Ventralstolo  und  der  sog.  Dorsalstolo,  zu  dem  sie 
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liinwandern,  dient  im  Gegensatz  zu  der  Annahme  früherer  Autoren, 
welche  in  ihm  den  Keimstock  sahen,  nur  für  die  weitere  Ausbildung 
der  Knospen.  Der  Rückenfortsatz  besteht  aus  einer  nach  hinten 
gerichteten  Ausstülpung  der  Körperwand,  die  zwischen  dem  6.  und 
7.  Muskelreifeu  entspringt  und  in  die  sich  der  letztere  hinein  erstreckt 
(Fig.  599  u.  600).  Beim  längeren  Auswachsen  dieses  hohlen  Zapfens 
(Fig.  611,  614  J.)  erscheint  der  basale  Theil  bedeutend  verdickt  und 
geht  in  den  fadenförmigen  distalen  Theil  über;  so  wächst  der  Rücken- 
fortsatz  bis  zur  Länge  des  ganzen  Larvenkörpers  und  weit  darüber 
aus,  so  dass  er  diesen  fünf  bis  sieben  Mal  an  Länge  übertreffen  kann 
(Uljanin).  Der  Larvenschwanz  ist  unterdessen  zurückgebildet  worden 
<Fig.  611). 


fff     JL 


ces    hs 


ffo    enxLsx  ji^ 


sit  m 


,fn,^'^9'>^ 


n.  Itn.  IX 


ms 


^^     sz       Tix      -y^ 


oes 


Fig.  611.  Aeltere  Larven  von  D.  den ticulat um;  die  Larvenhülle  ist  weggelassen, 
A  mit  Schwanz,  Ventralstolo  und  Rückenfortsatz,  in  B  ist  der  Rückenfortsatz  länger  ge- 
worden, der  Schwanz  zurückgebildet.     (Nach  Neumann,  1906.) 

ch  Chorda  im  Schwanz,  d  Cloake,  ed  Enddarm,  end  Endostyl,  fb  Flimmerband, 
fg  Flimraergrube,  fk  Flimmerkanal,  fn  Flimmerbandverv,  go  Gehörorgan,  fis  Herz,  kn 
Kiemennerv,  ks  Kiemenspalten,  mg  Magen,  ms  Muskeln,  n  Nervensystem,  Nerven,  oes 
Oesophagus,  ph  Pharynx,  rf  Rückenfortsatz,  s?-  Schwanzrudiment,  st  und  sta  Stoloanlage, 
■sz  Sinneszellen. 


Der  Rückenauswuchs  besteht  hauptsächlich  aus  einer  Epithelschicht, 
der  sie  überdeckenden  Mantelcuticula  und  darunter  liegendem  Binde- 
gewebe, welches  in  eine  Art  Scheidewand  übergeht,  die  den  Innen- 
raum in  einen  rechten  und  einen  linken  Hohlraum  theilt,  welche  als 
weite    Blutgefässe    mit    der   Leibeshöhle   der    Amme    in    Verbindung 
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stehen.  Dieses  Verhalten  erinnert  durchaus  an  dasjenige  der  echten* 
Stolonen  bei  den  Ascidien  (vgl.  p.  737  ff.),  doch  handelt  es  sich  bei 
jenen  um  eine  Entodermlamelle,  während  hier  keine  Rede  davon  sein 
kann,  dass  sich  ein  Divertikel  des  Pharyngealsackes  in  den  Rücken- 
fortsatz  erstreckt  und  daher  auch  aus  diesem  Grund  der  Vergleich  mit 
einem  wirklichen  Stolo  hinfällig  wird.     Vielmehr  hat  man  es  nur  mit 

einer  für  die  Ernährung  der  Knos- 
pen bestimmten  Ausstülpung  der 
Körperwand  zu  thun  ;  sie  wird  am 
besten  mit  ähnlichen,  von  einem 
Mantelgefäss  versorgten  Bildun- 
gen der  Ascidien  verghchen,  zu- 
mal nicht  nur  ihre  Function,, 
sondern  auch  ihre  Structur  eine 
entsprechende  ist  und  jene  eben- 
falls von  einer  bindegewebigen 
Scheidewand  in  zwei  Blutbahnen 
geschieden  sein  können  (Ulja- 
nin). 


m.3' 


--■u. 


Figr.  612.  Hinterer  Körpertheil  einer 
grossen  Doliolum-Amme,  vom  Rücken  ge- 
sehen.    (Nach  Bakrois,  1885.) 

l  Lateralblastozoide,  m  Medianblasto- 
zoide,  ms^ — ms^  5.  bis  8.  Muskelreifcn, 
p  Pericardium,  i — sl  Ventralstolo,  st' 
Dorsalstolo,  u  Wanderknospen  auf  der 
Ventralseite  der  Larve,  «'  Wanderknospen 
auf  der  Dorsalseite,  m"  Geschlechtsknospen 
an  der  Basis  der  Mediansprosse. 


Zu  erwähnen  ist  noch,  das& 
die  Epithelzellen  der  Dorsalwand 
des  Rückenfortsatzes  im  Gegen- 
satz zu  den  lateral  und  ventral 
gelegenen  Zellen  besonders  hoch 
und  succulent  erscheinen,  was  sich 
für  das  Ansetzen  der  Knospen  und 
ihre  Ernährung  späterhin  sehr 
wichtig  erweist.  Bezüglich  des 
ersteren  Vorgangs  kann  gleich  hier 
hinzugefügt  werden,  dass  sich 
die  bei  ihrer  Wanderung  an  und 
auf  den  Rückenfortsatz  gelangten 
"^  Knospen     mit     ihren     ebenfalls 

hohen  Epidermiszellen  wie  mit 
einer  Sohle  denjenigen  der  Rückenfläche  des  Stolo  anlegen ;  dadurch 
wird  nicht  nur  eine  feste  Verbindung  hergestellt,  sondern  auch  die 
Möglichkeit  einer  guten  Ernährung  der  Knospen  unter  Vermittlung 
der  plasmareichen  Epithelzellen  von  den  bluterfüllten  Räumen  des 
Stolo  her  geboten  (Uljanin,  Neumann). 

Ueber  das  Verhalten  der  auf  den  Rückenfortsatz  gelangten  Knospen 
und  ihre  Beziehungen  zu  den  ihn  bedeckenden  Blastozoiden  sind  die 
hauptsächlich    in   Frage    kommenden   Autoren    (Grobben,   Uljanin, 


my 
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Lehmann)  verschiedener  Meinung,  und  es  ist  zur  Zeit  nicht  möglich, 
darüber  völlige  Klarheit  zu  erlangen.  Grobben,  welcher  die  Auffassung 
vertrat,  dass  der  von  ihm  als  Stolo  prolifer  erkannte  Ventralstolo  nur 
rudimentär  bleibende  Knospen  hervorbrächte  und  die  lebensfähigen 
Knospen  vom  Dorsalstolo  erzeugt  würden,  nahm  eine  wurstförmige 
„Urknospe''  an  der  Basis  des  Rückenfortsatzes  an,  deren  Aufgabe  es 
sei,  durch  einen  fortgesetzten  Theilungsprocess  immer  neue  Knospen 
von  sich  abzuschnüren.  Dies  sollte  in  der  Weise  geschehen,  dass 
nach  rechts  und  links  sich  loslösende  Knospen  die  Lateralsprosse 
liefern,  während  ausserdem  von  der  ersten  ürknospe  neue  Urknospen 
•erzeugt  werden,  die  nun  ihrerseits  erst  die  Mediansprosse  hervor- 
bringen (Grobben). 

Für  Uljanin  mussten  sich  die  Verhältnisse  schon  dadurch  anders 
gestalten,  dass  er  die  Herkunft  der  am  Rückenfortsatz  sitzenden 
Knospen  vom  Ventralstolo  kannte.  Nach  seiner  Auffassung  bleiben 
die  zuerst  auf  den  Rückenfortsatz  gelaugten  Knospen  an  dessen  Basis 
liegen  und  erweisen  sich  als  „Urknospen'\  indem  sie  neue  Knospen 
abschnüren,  die  sich  zu  beiden  Seiten  des  Rückenfortsatzes  (als  Lateral- 
sprosse) in  distalwärts  fortschreitender  Ausbildung  anordnen.  Später 
am  Rückenfortsatz  eintreffende  und  in  seiner  dorsalen  Mittellinie 
fixirte  Urknospen  schnüren  die  zu  den  Mediansprossen  werdenden 
Knospen  ab,  die  in  abwechselnd  stehenden  Gruppen  beiderseits  in 
der  Urknospenreihe  aufgestellt  sind  (Uljanin).  Auch  bei  den  medianen 
ist,  wie  bei  den  Lateralreihen,  eine  distalwärts  fortschreitende  Ent- 
wicklung der  Individuen  wahrzunehmen  (Fig.  615 — 617). 


D.  Die  verschiedenartige  Umbildung  der  am  Rückenfortsatz  fixirten 

Knospen. 

Zur  Erläuterung   des   bereits   erwähnten   und   auch   weiterhin   zu 
behandelnden  verschiedenartigen  Verhaltens  der  Einzelindividuen  in  der 
Doliolumkette  sei  bemerkt,    dass  ihre  Lateral-  und  Mediansprosse  im 
ausgebildeten  Zustand  recht  verschieden  gestaltet 
sind,    wie   dies   schon   den   älteren   Beobachtern  /^ 

bekannt  war  und  nach  der  Richtung  einer  poly- 
morphen Ausbildung  gedeutet  wurde  (Gegen- 
BAUR,  Keferstein-Ehlers,  Fol).  • 

Fig.  613.  Lateralblastozoid  von  D.  Mülleri.  (Nach 
<3eobben,   1882.) 

an  Afteröffnung,  d  Darmkanal,  es  Endostyl,  j\  Flimmer- 
bogen, ks  Kiemenspalten,  n  Ganglion,  p  Pericardium  und 
Herz,  'ph  Pharynx. 

Die  Lateralblastozoide  (Lateralsprosse, 
Lateralzoide,  Gasterozoide)  sind  kurzgestielte, 
nach  Art  eines  tief  ausgehöhlten  Löffels  gestaltete 
Blastozoide,  welche  die  Tönnchenform  verloren 
haben.  Die  Höhlung  des  Löffels  entspricht  der  mit 
weiter  Mündung  sich  öffnenden  Pharyngealhöhle, 
die  Rückwand  der  nach  hinten  ausgebuchteten 
Kiemenlamelle  (Fig.  613).  Gut  entwickelt  ist  der  Darrakanal,  denn 
die  Function  dieser  Individuen  ist  die  der  Ernährung  und  Respiration 
gleichzeitig  für  die  anderen  Blastozoide,  sowie  auch  für  die  Amme,  deren 
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Darm  und  Pharyngealapparat  zurückgebildet  wird  (daher  die  Bezeich- 
nung Gasterozoide).  Die  Fähigkeit,  sich  fortzupflanzen  oder  nach 
Ablösung  vom  Stock  ein  freies  Leben  zu  führen,  wie  es  die  Median- 
sprossen können,  kommt  ihnen  nicht  zu. 

Die  Medianblastozoide  (Mediaiisprosse,  Mediozoide,  Pflege- 
thiere,  Phorozoide)  zeigen  die  vollkommene,  tönnchenförmige  Gestalt 
und   Organisation   der  Geschlechtsthiere   und  jungen  Ammen.     Nahe 

dem  Hinterende  tragen  sie 
an  der  Ventralseite  einen 
Stiel,  mit  dem  sie  vorher 
am  Dorsalstolo  der  Amme 
festsassen  und  der  ihnen 
bei  der  Ablösung  erhalten 
blieb.  An  diesem  Stiel  sitzt 
eine  Anzahl  von  Knospen 
(Fig.  614  i?),  aus  denen  die 
Geschlechtsthiere  hervor- 
gehen ,  denn  die  Median- 
sprosse besitzen  keine  Ge- 
schlechtsorgane, sondern 
sind  nur  die  „Pflegethiere'^ 
der  Geschlechtsindividuen, 
die  sie  an  ihrem  Stiel  oder 
Ventralfortsatz  tragen,  da- 
her die  Bezeichnung  „Pho- 
rozoide". 

Fig".  614.  A  Amme  mit  Ven- 
tralstolo  uud  Rückenfortsatz ,  2?" 
Medianblastozoid  (Pflegethier) ,  C 
Sexualblastozoid  von  D.  M  ü  1 1  e  r  i. 
(Nach  Gkobben,  1882.) 

d  Darmkaual,  ds  Dorsalstolo, 
es  Endostyl ,  fl  Flimmerbogen,  g 
Geschlechtsknospen,  h  Hoden,  hs 
Hautsinnesorgane,  ks  Kiemen- 
spalten, n  Ganglion,  ot  Otocyste, 
ov  Ovarium,  2^  Pericardium  und 
Herz,  st  Stiel  des  Medianblastozoids 
mit  Geschleehtsknospen  (j/) ,  vs- 
Ventralstolo. 

Die       Urgeschleclits- 
knospen  (Protogoiiozoide) 

sind    im   embryonalen  oder 
larvalen        Zustande       am 
Rückenfortsatz    der    Amme 
bezw.     am     Ventralfortsatz 
der     Pflegethiere     verblei- 
bende, aus  Wanderknospen 
entstandene  Individuen,  welche  in  diesem  niederen  Entwicklungszustand 
zur   Fortpflanzung   gelangen   und   Geschlechtsthiere   aus   sich   hervor- 
gehen lassen. 

Die   Sexualblastozoide   (Oeschlechtssprosse,    Groiiozoide)    sind 
wie   die   Phorozoide   frei   schwimmende  Individuen  mit  vollkommener 
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Organisation  und  von  tönnchenförmiger  Gestalt  (Fig.  614  C).  Ihre  Ent- 
stehung ist  auf  die  Wanderknospen  zurückzuführen,  die  sich  am  Stiel 
der  Mediansprosse  als  „Urknospen"  festsetzten,  um  dort  ihrerseits 
wieder  Knospen  abzuschnüren,  aus  denen  die  Sexualblastozoide  her- 
vorgehen (Uljanin,  Neumann). 

Die  ungeschlechtliche  Vermehrung  desDoliolum  führt  also  zur 
Bildung  eines  Stockes  mit  polymorphen  Individuen.  Von  diesen  sind 
die  Lateralzoide  (Gasterozoide)  in  Folge  der  abgeänderten  Organisation 
und  besonders  der  mangelhaften  Musculatur  nicht  mehr  zum  freien 
Leben  geeignet;  die  Medianzoide  (Phorozoide)  lösen  sich  hingegen 
von  der  Kette  ab  und  nehmen  als  „Pflegethiere"  die  von  ihnen  auf- 
zuziehenden, an  ihrem  Stiel  festsitzenden  Gonozoide  mit  sich.  Diese 
gelangen  dann  später  ebenfalls  zur  Loslösung  und  damit  zu  einem 
freien  Leben,  was  jedoch  bei  den  auf  einem  niederen  Entwicklungs- 
zustand verbleibenden  Protogonozoiden  nicht  der  Fall  ist. 

Kehren  wir  nach  dieser  Kennzeichnung  der  einzelnen  Individuen 
der  Kette  zu  ihrer  Herausbildung  aus  den  Wanderknospen  und  deren 
Vertheilung  am  Rückenfortsatz  der  Amme  zurück,  so  ist  der  neueste 
Beobachter  dieser  Verhältnisse,  G.  Neumann,  der  auf  den  werthvollen 
Funden  von  Grobben  und  Uljanin  weiter  bauen  konnte,  der  ent- 
schiedenen Meinung,  dass  sowohl  die  Lateral-  wie  Medianblastozoide, 
als  auch  die  Urknospen  der  Sexualblastozoide  auf  ursprünglich  gleich- 
werthige  Elemente,  nämlich  auf  die  vom  Ventralstolo  abgelösten 
Wanderknospen  zurückzuführen  seien.  Die  W^anderknospen  theilen 
sich  allerdings,  und  zwar  sowohl  während  ihrer  W^anderung  am  Larven- 
körper, wie  auch  an  dessen  Rückenfortsatz,  aber  doch  nur  auf  die 
schon  früher  (p.  816)  besprochene  Weise,  es  entstehen  dabei  gleich- 
wertige Theilproducte,  welche  anscheinend  wahllos  die  bestimmten 
Stellungen  am  Rückenfortsatz  einnehmen,  um  die  vorher  gekenn- 
zeichneten drei  Formen  von  Blastozoiden  zu  liefern.  Von  Urknospen. 
welche  neue  Knospen  von  sich  abschnüren,  kann  demnach  nur  bei 
denjenigen  am  Stiel  der  Mediansprosse  die  Rede  sein,  welche  aus 
sich  die  Sexualblastozoide  hervorgehen  lassen,  nicht  aber  bei  der 
Entstehung  der  Lateral-  und  Medialblastozoide. 

Die  Seitenreihen.  Wie  schon  erwähnt,  sind  es  die  In  dividuen 
der  lateralen  Reihen,  welche  zuerst  zur  Fixirung  und  weiteren 
Ausbildung  gelangen.  Die  Wanderknospen  verfolgen  die  letzte  Strecke 
ihres  Weges  in  sehr  sicherer  Weise  und  nehmen  ihre  Stellung  in  der 
Nähe  der  bereits  fixirten  Knospen,  so  dass  sich  eine  einreihige  oder 
bei  älteren  Ammen  auch  zweireihige  Anordnung  ergiebt,  bei  welcher 
letzteren  zumal  die  Knospen  wieder  in  bestimmter  Weise  gegen  ein- 
ander orientirt  erscheinen.  Bei  der  Wanderung  der  Knospen  ist  ihr 
spitzer  Pol  nach  vorn  gerichtet  und  es  besteht  die  Vermuthung, 
dass  er  dem  späteren  Mundpol  entspricht,  so  dass  die  Knospen  bis 
zu  ihrer  Festsetzung  eine  dem  Mutterthiere  entgegengesetzte  Orien- 
tirung  zeigen  würden.  Die  bisher  zur  Längsaxe  der  Amme  parallel 
gerichtete  Längsaxe  der  Knospen  wird  bei  der  Fixirung  vertical  zu 
jener  gestellt,  indem  die  Knospen  mit  Hilfe  der  Phorocyten  aufgerichtet 
werden  und  zwar  so,  dass  ihr  Mundpol  vom  Rückenfortsatz  weg  ge- 
wendet ist,  wie  dies  der  späteren  Orientirung  der  Latero-  oder  Gastero- 
zoide entspricht. 

Wenn  auch  die  Knospen  zur  Zeit  ihrer  Festsetzung  eine  rund- 
liche   Gestalt   annehmen,    so   ermöglicht   die    früher   kennen    gelernte 
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Zusammensetzung  aus  einzelnen  Zellsträngen  (Fig.  608  u.  609)  dennoch 
ihre  Orientirung.  Ausser  der  schon  erwähnten  Aufrechtstellung  ist 
diese  so,  dass  die  durch  das  Nervensystem  gekennzeichnete  Dorsal- 
seite nach  aussen,  die  Ventralseite  nach  innen,  der  gegenüber  liegenden 
Reihe  zugewendet  erscheint  (Fig.  615).  Da  die  Längsaxe  der  Lateral- 
zoide  senkrecht  zu  derjenigen  des  Rückenfortsatzes  steht,  so  muss 
auch  ihre  Medianebene  vertical  zu  derjenigen  des  Rückenforsatzes  und 
des  Mutterthieres  gerichtet  sein  (Fig.  615).  Die  gleiche  Orientirung 
gilt  auch  für  die  Medianzoide.  wie  sich  ebenfalls  aus  der  schematischen 
Fig.  615  ergiebt,  wenigstens  insoweit  die  Blastozoide  hier  bereits  ihre 
endgültige  Lage  eingenommen  haben. 

Das  zuletzt  geschilderte  Verhalten  der  Blastozoide  an  der  Kette 
von  Doliolum  fordert  zu  einem  Vergleich  mit  den  Orientirungs- 
verhältnissen  der  Individuen  an  der  Salpenkette  heraus.  Auch  bei  ihr 
sind  die  Rückenfiächen  der  Blastozoide  nach  aussen,  die  Bauchflächen 
dagegen  nach  innen  gerichtet  (Fig.  592 — 598,  p.  794—801),  wie  auch 
ihre  Medianebenen  senkrecht  zu  derjenigen  des  Stolos  und  Mutter- 
thieres gestellt  sind.    Die  Factoren  aber,  welche  die  im  Ganzen  recht 

Fig'.  615.  Basaltheil  des  Rücken- 
fortsatzes  einer  Amme  von  D.  denti- 
culatum  zur  Erläuterung  der  in  Dif- 
ferenzirung  begriffeneu  Lateralknospen  (Ik) 
und  Medianknospen  {m.k).  Die  Anlage  des 
Nervensystems  ist  durch  Schraffirung  an- 
gegeben und  lässt  erkennen,  ob  die 
Knospen  bereits  zur  Ruhe  gekommen  sind 
oder  nicht;  im  ersteren  Falle  ist  sie  nach 
rechts  (i?)  oder  links  (i)  gerichtet.  D 
distal,  P  proximal,  wk  die  länglichen 
Wanderknospen.    (Nach  Neümann,  1906.) 


gleichartige  Anordnung  der  Individuen  bewirken,  sind  in  beiden  Fällen 
ganz  verschiedene,  denn  bei  den  Salpen  kann  an  den  von  Anfang  an 
fest  mit  einander  verbundenen  Individuen  die  für  die  spätere  Stellung 
nothwendige  Ortsverschiebung  und  Drehung  nur  durch  Wachsthums- 
processe  hervorgebracht  werden,  während  sie  bei  den  ziemlich  frei 
"beweglichen  und  mit  der  Unterlage  nur  lose  verbundenen  Dolium- 
knospen  weit  leichter  zu  bewerkstelligen  ist.  Freilich  sind  die  Kräfte, 
welche  die  Bewegungen  leiten  und  die  richtige  Einstellung  der  Knospen 
bewirken,  im  letzteren  Falle  noch  schwieriger  zu  beurtheilen. 

Die  Mittelreiheii.  Die  Mediozoide  gehen  wie  die  Laterozoide 
•ebenfalls  aus  den  an  der  Basis  des  Rückenfortsatzes  in  grosser  Menge 
versammelten  Wanderknospen  hervor.  Von  diesen  hat  sich  schon 
eine  Anzahl  in  der  vorher  angegebenen  Weise  zu  Lateralsprossen 
:fixirt  (Fig.  616).  Von  der  Seite  her  wandern  immer  neue  Knospen 
zu  und  drängen  sich  zwischen  den  schon  gebildeten  ersten  Gliedern 
4er  rechten  Seitenreihe  hindurch,  um  sich  zum  Theil  abzurunden  und 
zur  baldigen  Fixirung  zu  gelangen,  zum  anderen  Theil  aber  in  der 
Mediane  am  Rückenfortsatz  distalwärts  weiter  zu  wandern,  wie  das 
Beibehalten  ihrer  länglichen  Form  zeigt  (Fig.  615  u.  616,  wJc).  Aus 
•diesen  gehen  dann  die  Mediozoide  und  die  Geschlechtsurknospen  hervor. 
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Distalwärts  lassen  sich  aus  der  Menge  der  länglichen  und  runden 
Knospen    bald  zwei  Reihen  bereits  grösser  gewordener   und  nach  der 


Basis  ZU  an  Umfang  abnehmender  Knospen  erkennen,  die  beiden  Mittel- 
reihen, deren  Individuen  alternirend  stehen  (Fig.  615  u.  616,  mJc). 
Diese  zuerst  hervortretenden  Medianzoide  sind  jedoch  nicht  die  ein- 
zigen Individuen  der  Mittelreihen,  sondern  in  gesetzmässiger  Weise 
fügen  sich  vor  (proximal  von)  den  bereits  fixirten  Medianknospen 
andere  Wanderknospen,  die  sogenannten  Ersatzknospen  I.  Ordnung, 
ein  (Fig.  617  et),  denen  dann  in  entsprechender  Weise  Ersatzknospen 
II.,  III.  und  IV.  Ordnung  folgen  (Fig.  617  u.  618),  welcher  Vorgang 
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Tig:.  616.  Basaltheil  des  Rücken  Fortsatzes  einer  alten  Amme  von  D.  Gegenbau  ri 
zur  Erläuterung  der  Anwanderung  und  Differenzirung  der  Knospen  in  Lateral-  und 
Mediansprosse.     (Nach  Neumann,  1906.) 

D  distal,  P  proximal,  R  rechts,  L  links. 

Ik  Lateralknospen,  mlc  Medianknospen,  ivk  Wanderknospen,  tvk'  in  Tlieilung  begriffene 
Wanderknospen. 

sich  je  nach  dem  Wachsthum  des  Rückenfortsatzes  gewiss  noch  mehr- 
fach wiederholen  kann.  Die  Zahl  der  Blastozoide  in  den  Median- 
reihen wird  dadurch  entsprechend  vergrössert,  abgesehen  davon  aller- 
dings, dass  späterhin  die  distalwärts  gelegenen,  weiter  ausgebildeten 
Individuen  bereits  zur  Ablösung  gelangten. 

Nachdem  die  ersten  Ersatzknospen  in  die  Medianreihen  einge- 
treten und  noch  ehe  die  Ersatzknospen  II.  Ordnung  gebildet  sind, 
tritt  eine  weitere  Reihe  regelmässig  fixirter  Knospen  auf,  und  zwar 
dadurch,  dass  sich  je  eine  Wanderknospe  auf  den  Stiel  der  ersten 
Medianknospen  {mh)  festsetzt  (Fig.  617  u.  618  guk').   Dadurch  werden 
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die  Geschlechtsurknospen  I.  Ordnung  geliefert.  Ihnen  folgen  die  Ge- 
schlechtsurknospen II.  Ordnung,  indem  sich  die  Wanderknospen  am 
Stiel  der  Ersatzknospen  I.  Ordnung  festsetzen  und  dasselbe  geschieht 
dann  an  den  Ersatzknospen  II.  Ordnung,  wodurch  die  Geschlechts- 
urknospen III.  Ordnung  gebildet  werden  (Fig.  618).  Die  Festsetzung 
der  Geschlechtsurknospen  wechselt  also  mit  derjenigen  der  Ersatz- 
knospen  ab ;   letztere   treten   proximal   vor  die  ersten  Medianknospen 
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Fig.  617.  Mediane  Partie  des  Eückenfortsatzes  einer  alten  Amme  von  D.  Gegen- 
bauri.     A  mehr  proximal,  B  mehr  distal.     (Nach  Neumann,   1906.) 

eh'  und  ek"  Ersatzknospen  I.  und  II.  Ordnung,  guh'  Geschlechtsurknospen  I.  Ord- 
nung, mk  Medianknospen  mit  den  Geschlechtsurknospen  an  der  Basis,  wk  Wanderknospen. 

Z>  distal,  P  proximal,  R  rechts,  L  links. 

und  ebenso  diejenigen  höherer  Ordnung  immer  proximal  vor  die 
niederer  Ordnung  (Fig.  617),  worauf  den  Ersatzknospen  die  Ge- 
schlechtsurknospen derselben  Ordnung  folgen  (Fig.  618).  Dieses  Ver- 
halten wurde  von  Neumann  in  der  folgenden  einfachen  Formel  zum 
Ausdruck  gebracht: 
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Es  ergiebt  sich  hieraus,  dass  stets  an  diejenigen  Knospen,  welche 
bereits  eine  etwas  weitere  Ausbildung  erlangt  haben,  neue  Wander- 
knospen zur  Fixirung 

herantreten  und  somit  ,  ^ 

also  von  der  ersteren  ^'^  ^^^ 

auf  die  letzteren  eine  ,  ,.- 

gewisse       Anziehung 

ausgeübt    wird.      Die  -\  v-  \   -/  /«* 

fixirten  Knospen   sind  ^^ 

demnach    zuletzt    für 
die  Richtung  der  Wan- 
derung und  deren  Ab-  '      „    ^. 
schluss     massgebend;  ^      "'^       "~j  ek' 
es   ist  wahrscheinlich,  "-T^Äfc" 
dass  schon  die  ersten,                                    ^^^~   ek" 

am  Rückenfortsatz  t.  ^amgemm         1 

fixirten    Lateral-    und  JK^     ""  1 

Medianknospen  in  die-  ^%  ^z-'   '  / 

ser  Beziehung  auf  die  ^    ]^0'  ~\    Quh" 

Art    der    Festsetzung  -^        '^       J^'^    " 

der  nachfolgenden                   eh'    "  L 

Wanderknospen      be-                ^^"  / 

stimmend     einwirken.  ^^ ) 


Fig'.  618.  Mediane 
Partie  des  Riickenfortsatzes 
einer  alten  Amme  von  D. 
Gegenbau  ri,  weiter  dif- 
ferenzirt.  (Nach  Neumann, 
1906.) 

Bedeutung  der  Buch- 
staben wie  in  der  vorher- 
gehenden Figur  und  Formel. 


-  mh 


Die  Creschlechtsurknospen  und  Grcschlechtsknospen.  Die  Ent- 
stehung der  Geschlechtsurknospen  aus  Wanderknospen,  welche  sich 
auf  dem  Stiel  der  Median-  und  Ersatzknospen  festsetzen,  wurde  bereits 
vorher  besprochen  (Fig.  617  u.  618).  Für  gewöhnlich  ist  es  nur  eine 
Geschlechtsurknospe,  welche  auf  diese  Weise  zu  Stande  kommt,  seltener 
sind  es  deren  zwei  oder  gar  drei.  Aehnlich  den  Lateral-  und  Median- 
sprossen erhalten  auch  die  Urgeschlechtsknospen  eine  ganz  bestimmte 
Orientirung;  wenn  diese  erlangt  ist,  beginnt  die  Abschnürung  der  Ge- 
schlechtsknospen, die  dann  abermals  durch  Phorocyten  forttranspoi'tirt 
und  nicht  weit  vom  Ort  ihrer  Entstehung  ebenfalls  in  bestimmter 
W^eise  und  zwar  so  orientirt  werden,  dass  sie  mit  der  Rückenseite 
nach  aussen  gerichtet  sind,  wie  wir  dies  bereits  von  den  Lateral-  und 
Mediansprossen  kennen  lernten. 

Die  Geschlechtsknospen,  welche  in  grösserer  Zahl  (20,  25  bis  35 
und  wohl  noch  mehr)  erzeugt  werden  können,  lagern  sich  distal  von 
der  Urgeschlechtsknospe,  und  zwar  wieder  in  bestimmter  Ordnung, 
an,  die  sich  am  besten  aus  einer  Betrachtung  der  Fig.  619  und  620 
ergiebt.     Die  Geschlechtsknospen   sitzen   nun  derartig  angeordnet  am 
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Stiel  des  Medianzoids  (Pflegethiers)  fest,  den  man  jetzt  als  dessen 
Ventralfortsatz  zu  bezeichnen  pflegt  (Fig.  618—622).  Diesem  Stiel 
schmiegt  sich  die  Urgeschlechtsknospe  eng  an,  wozu  sie  durch  ihre 
längliche,  wurstförmige  Gestalt  besonders  geeignet  ist  (Fig.  619  u.  620). 
Sie  ist  wesentlich  grösser  als  die  von  ihr  hervorgebrachten  Geschlechts- 
knospen  und  bewahrt  diesen  Umfang  auch  ziemlich  lange  trotz  der 
von  ihr  aus  erfolgenden  fortgesetzten  Production  von  Knospen,  bis 
sie  sich  schliesslich  erschöpft  und  degenerirt,  oder  vom  Stiel  abfällt, 
ohne  einen  höheren  Entwicklungszustand  erlangt  zu  haben. 


gh\.. 


-gk 


Fig.  619. 


Fig.  620. 


Fig.  619.  Ventralfortsatz  (vj,  Stiel)  eines  Pflegethiers  (Phorozoids)  von  D.  Gegen- 
baiiri  mit  Gesehlechtsurknospe  {guk)  und  zahlreichen  Geschlechtsknospen  (gh).  (Nach 
Neumann,  1906.) 

Fig-.  620.  Ventralfortsatz  {vf,  Stiel)  eines  Pflegethiers  (Phorozoids)  von  D.  denti- 
culatum,  um  die  Aufeinanderfolge  der  von  der  Geschlechtsurknospe  {guh)  gelieferten 
Geschlechtsknospen  (1—18)  zu  zeigen.     (Nach  Neumann,   1906.) 

Wie  bei  den  Wanderknospen  hat  man  es  also  bei  den  Urgeschlechts- 
knospen  mit  einer  Th eilung  im  embryonalen  oder  larvalen 
Zustand  zu  thun,  nur  dass  bei  den  letzteren  die  Theilungen  wieder- 
holt stattfinden,  auch  die  abgeschnürten  Theilstücke  erheblich  kleiner 
sind  als  das  sie  hervorbringende  jugendliche  Individuum  (Fig.  619,  620), 
so  dass  man  den  Vorgang  auch  als  Knospung  angesprochen  hat.  Aehn- 
liche  Theilungs-  oder  Knospungsvorgänge  im  embryonalen  Zustand 
lernten  wir  schon  früher  (p.  647  u.  513)  bei  Bryozoen  und  Cölenteraten, 
sowie  von  den  Ascidien  (p.  728)  kennen. 

Wenn  sich  das  Pflegethier  vom  Rückenfortsatz  der  Amme  loslöst, 
trägt  es  an  dem  erheblich  verlängerten  und  verbreiterten  Stiel,  seinem 
Ventralfortsatz,  die  Gruppe  der  Geschlechtsknospen  mit  sich ;  diese 
bringen  bei  ihrer  fortschreitenden  Entwicklung  ihrerseits  einen  Stiel  zur 
Ausbildung,  der  sie  mit  dem  Ventralfortsatz  des  Pflegethiers  verbindet. 

Nachdem  der  hauptsächlichsten  Differenzen  in  der  Auffassung  der 
Knospungsvorgänge  am  Ventral-  und  Dorsalstolo  von  Doliolum  schon 
vorher  gedacht  werden  mußte,  wurden  die  späteren  Knospungsprocesse  und 
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dieVertheilung  der  Knospen  am  Rückenfortsatz  der  Larve  so  darge- 
stellt, wie  sie  sich  aus  Neumann's  hauptsächlich  auf  Geobben's  und  Uljanin's 
Untersuchungen  fussenden  Beobachtungen  ergeben.  Auf  manche  Be- 
ziehungen der  einzelnen  Knospenformeu  unter  sich,  z.  B.  der  Individuen 
der  Lateralsprossenreihen,  der  Mediansprossen  und  ihrer  Ergänzungs- 
knospen, der  Greschlechtsurknospen  und  Geschlechtsknospen,  besonders 
was  die  Aenderung  in  der  Orientirung  der  letzteren  anbetrifft,  konnte 
nicht  näher  eingegangen  werden :  wir  müssen  dieserhalb  auf  die  Original- 
arbeiten von  Neümann,  üljanin  and  Grobben  verweisen. 

Aus  dem  im  Vorstehenden  über  die  einzelnen  Knospenarten  des 
Doliolum  Mitgetheilten  ergiebt  sich  die  höchst  beträchtliche  Zahl  der 
von  und  an  einer  „Amme"  erzeugten  Individuen.  Dass  ihre  Anzahl 
eine  sehr  grosse  werden  kann,  geht  schon  aus  den  hier  gegebenen 
Abbildungen  einzelner  Theile  des  Rückenfortsatzes  hervor  (Fig.  616 
bis  618);  sie  wird  auf  einem  etwa  18  cm  langen  Rückenfortsatz  von 
D.  Gegenbau ri  auf  mehr  als  1000  geschätzt,  von  denen  dann  die 
Medianzoide  bezw.  die  an  ihnen  festsitzenden  Urgeschlechtsknospen 
ihrerseits  wieder  20 — 30  Geschlechtsindividuen  hervorbringen  können 
(Neumann).  Man  sieht  daraus,  dass  die  Fähigkeit  einzelner  Indi- 
viduen zur  Erzeugung  von  Nachkömmlingen  auf  ungeschlechtlichem 
Wege  eine  ganz  enorme  ist. 

E.  Die  weitere  Ausbildung  der  Blastozoide. 

Entwicklung  der  Gastero-,  Phoro-  und  Gonozoide. 

Der  Ausgangspunkt  für  die  verschiedenartigen  Individuen  der 
Doliolumkette  (Gastero-  und  Phorozoide,  Urgeschlechtsknospen  und 
Gonozoide)  ist  der  gleiche,  nämlich  die  aus  den  8  bezw.  7  Längs- 
strängen bestehende  und  vom  Ectoderm  bekleidete  Wanderknospe,  wie 
wir  sie  als  abgeschnürtes  Theilstück  des  Ventralstolo  kennen  lernten 
(Fig.  608  u.  609).  Ihre  weitere  Entwicklung  verläuft  im  Ganzen 
ziemlich  übereinstimmend,  gleichviel  ob  es  sich  um  das  eine  oder 
andere  der  genannten  Individuen  handelt;  es  wird  also  genügen,  die 
Entwicklung  einer  Individuenart  zu  besprechen,  und  da  die  Geschlechts- 
individuen die  vollständigsten  sind,  greifen  wir  diese  heraus,  um  dann 
die  Abweichungen  in  der  Entwicklung  der  Median-  und  Lateralzoide 
hinzuzufügen. 

Die  Sexualblastozoide  (Gonozoide). 

Wenn  die  Wanderknospen  zur  Festsetzung  gelangen,  erleiden  sie 
nicht  nur  die  schon  erwähnte  Aenderung  ihrer  Gestalt,  sondern  auch 
eine  solche  ihres  inneren  Baues  (Fig.  617,  618).  Mit  dem  Uebergang 
der  länglichen  in  die  runde  Form  fand  vor  Allem  eine  Verlagerung 
der  Zellstränge  statt,  die  nicht  mehr  der  Länge  nach  parallel  ange- 
ordnet, sondern  gegen  einander  verschoben  erscheinen.  So  nimmt  die 
Anlage  des  Nervensystems  nicht  mehr  die  ganze  Länge  der  mit  dem 
Mundpol  aufgerichteten  Knospe  ein,  sondern  wird  am  basalen  Ende 
durch  die  Genitalanlage  verdrängt  (Fig.  621).  Erstere  geht  aus  dem 
Mesodermstrang,  letztere  nach  der  sehr  bestimmt  gemachten  Angabe 
Neumann's  aus  den  beiden  Pharyngealsträngen  (\er  Wanderknospe 
hervor,  indem  diese  nur  durch  den  dünnen  Herzstrang  getrennten 
Stränge  mit  einander  verschmelzen  (Fig.  604,  p.  808,  Fig.  621). 
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Unter  der  Nervenmasse,  etwa  die  Mitte  der  Ventralseite  ein- 
nehmend, hinten  von  der  Genitalanlage,  ventral  von  der  Anlao-e 
der  Musculatur,  dorsal  von  der  Nervenanlage  begrenzt  lieot  der 
Pharyngealsack  (Fig.  621^),  der  bereits  eine  spaltförmige  Höhlung 
erkennen  lässt  und  aus  den  secundären  Cloakalsträngen  (eis')  hervor- 
gehen soll  (Neumann,  Fig.  603-606),  indem  diese  sich  von  den 
umgebenden  Zellsträngen  lösen  und  ihre  Zellen  eine  regelmässige 
epitheliale  Anordnung  gewinnen.  Die  Muskeln  rühren  nach  Neumann 
von  den  paarigen  Cloakalsträngen  (eis)  her,  die  sich  nach  der  Ventral- 
seite hin  verbreiten 
(Fig.  604,  p.  808,  u. 
Fig.  621).  Die  Be- 
deutung des  Herz- 
stranges (Ji^s)  lässt 
Neumann  unentschie- 
den ;  vielleicht  hat  die- 
ser Strang  nur  Blut- 
zellen zu  bilden. 
Jedenfalls  soll  das 
Herz  nicht  daraus  her- 
vorgehen, wie  Grob- 
ben und  Uljanin 
glaubten,  sondern  spä- 
terhin aus  der  Wand 
der  Pharjngealhöhle 
gebildet  werden. 


S^J 


pA 


ms 


^^^/i  hz.^^J 


bk      ^^* 


end  P^ 


Fig.  621.  A  junge,  un- 
längst fixirte  Geschlechts- 
knospe ,  B  Medianknospe, 
vom  Rücken  gesehen,  G 
etwas  ältere  Medianknospe, 
D  ältere  Geschlechtsknospe, 
alle  vier  von  D.  d  e  n  t  i  - 
c  u  1  a  t  u  m.  (Nach  Neumann, 
1906.) 

hk  Haufen  von  Blut- 
körperchen, dt  dorsale  Clo- 
akentube,  ms  Mesoderman- 
lage  und  Muskeln,  'phd.  dor- 
sales Divertikel  der  Pha- 
rjngealhöhle ;  die  übrigen 
Buchstaben  wie  in  Fig.  622. 


Die  weitere  Ausbildung  des  Pharyngealrau  m  es  erfolgt  auf 
die  Weise,  dass  von  ihm  aus  zwei  Divertikel  dorsalwärts  zwischen 
Nervensystem  und  Epidermis  vordringen  (Fig.  621),  wobei  die  mediane 
Partie  ventralwärts  kielartig  auswächst,  um  dadurch  die  Endostylrinne 
zu  bilden  (Fig.  621).  Zugleich  erstreckt  sich  ein  anderes  Divertikel 
in  der  Mediane  nach  hinten  gegen  die  Geschlechtsanlage.  die  Anlage 
des  Darmkauais  (Fig.  621).  Zwischen  diesem  letzteren  Divertikel  end- 
lich und  dem  Hinterende  der  Endostylrinne  tritt  eine  bläschenförmige 
Ausstülpung  der  ventralen  Pharynxwand  hervor,  nach  Neumann  die 
Anlage  des  Herzeps  (Fig.  621  C). 

Für  die  weitere  Ausgestaltung  des  Pharyngealapparates  ist  die 
Bildung   der   Cloake   von   Bedeutung,    die  nach   Uljanin   in   Form 
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einer  unpaaren,  nach  Neumann  hingegen  als  paarige  Einstülpung  des 
Ectoderras  auftritt  und  zwar  an"  der  Dorsalseite  der  Knospe,  deren 
hinterem  Ende  genähert  (Fig.  621j.  Der  Vorgang  entspricht  durchaus 
demjenigen,  wie  er  für  die  Entwicklung  der  Cloake  am  Oozoid  be- 
schrieben wurde  (vgl.  p.  803,  Fig.  599 — 602j.  Wie  dort,  so  fliessen 
auch  hier  die  beiden  seitlichen  Peribranchialeinstülpungen  zu  einem 
gemeinsamen  medianen  Raum  zusammen,  welcher  durch  die  unpaare 
Egestionsöffnung  ausmündet  (Fig.  621  B—JD).  Die  Peribranchialtaschen 
dringen  dann  zwischen  Epidermis  und  Darmtractus  gegen  die  Ventral- 
seite vor,  wo  sie  bis  in  die  unmittelbare  Nähe  des  Endostjlendes  ge- 
langen (Fig.  621  D). 

Die  w^eitere  Ausbildung  des  Peribranchialraumes  kann  hier  nicht 
verfolgt  werden ,  jedoch  ist  auf  seine  eigenartige  Entwicklung  noch 
ganz  besonders  hinzuweisen.  Diese  stimmt,  wie  schon  erwähnt,  mit 
der  Entwicklung  am  Oozoid,  sowie  auch  mit  der  Embrvonalentwicklung 
anderer  Tunicaten,  nicht  aber  mit  deren  Knospenentwicklung  überein, 
indem  Peribranchialraum  und  Cloake  der  Blastozoide  bei  Ascidien,  Pyro- 
somen  und  Salpen  als  Abfaltung  von  der  (zumeist  entodermalen;  Pharyn- 
gealanlage  zu  entstehen  pflegen.  Bei  den  Dolioliden  liegen  also  in  dieser 
Beziehung  besondere,  mit  der  Embryonalentwicklung  übereinstimmende 
und  insofern  vielleicht  ursprünglichere  Verhältnisse  vor.  Man  hat  daran 
weitergehende  Schlussfolgerungen  über  die  Homologie  der  auf  die  eine 
oder  andere  Weise  entstehenden  Organe  in  den  verschiedenen  Abtheilungen 
der  Tunicaten  geknüpft,  doch  würde  eine  abermalige  Erörterung  dieser 
Fragen  zu  viel  Platz  in  Anspruch  nehmen,  weshalb  auf  die  früheren  Aus- 
führungen (p.  744 ff.,  76.Ö  u.  780),  sowie  auf  diejenigen  der  dort  genannten 
Autoren,  speciell  auch  Neu3iaxn's  (1906,  p.  110,  11.5  ff.  u.  181  ff. j  ver- 
wiesen sei. 

Mit  den  vorher  erwähnten  Umbildungen  des  Pharvngeal- 
sackes  war  seine  Gliederung  in  den  mit  dem  Endostjl  versehenen 
Pharyngealranm  und  den  Darmkanal  schon  vollzogen,  doch  fehlt  noch 
die  Verbindung  mit  dem  Peribranchialraum.  An  den  Stellen,  an 
welchen  Theile  der  Pharyngealwand  mit  solchen  der  Cloake  zusammen- 
stossen,  kommt  es  zur  Verschmelzung  und  zum  Durchbruch,  d.  h.  zur 
Bildung  der  Kiemenspalten  (Fig.  622).  Dies  geschieht  nicht 
nur  an  der  Hinterwand  des  Pharyngealsackes  im  Bereich  der  vor- 
erwähnten beiden  ventralen  Cloakentaschen,  sondern  auch  an  seiner 
Dorsalwand,  wohin  sich  zwei  dorsale  Ausstülpungen  der  Cloake  er- 
streckt hatten.  Die  Bildung  der  Kiemenspalten  beginnt  an  der  mitt- 
leren dorsalen  Decke  des  Pharyngealraumes,  um  nach  dessen  Hinter- 
wand fortzuschreiten.  Im  Gegensatz  zu  dem  Verhalten  des  Oozoids, 
bei  dem  nur  eine  geringe  Zahl  von  Kiemenspalten  gebildet  wird, 
erfährt  diese  in  der  Knospe  eine  fortwährende  Vermehrung,  die  noch 
bei  dem  alten  Thier  weiter  geht.  Die  Kieme  wird  jetzt  zu  einer  bei 
den  einzelnen  Arten  verschieden  gestellten,  mehr  ebenen  oder  ge- 
wölbten Lamelle  (Fig.  622  u.  624),  deren  vorderer  Anheftungspunkt 
je  nach  der  Erstreckung  der  vorderen  Cloakendivertikel  ziemlich  weit 
hinten  liegen  bleibt  (bei  D.  Mülleri  in  der  Gegend  des  5.  Muskel- 
reifens) oder  recht  weit  nach  vorn  verrückt  wird  (bei  D.  denti- 
culatum  bis  vor  den  2.  Muskelreifen).  Der  Oesophagus  hingegen,  in 
dessen  Xähe  die  ventrale  Endigung  der  Kiemenlamelle  liegt,  findet  sich 
ziemlich  regelmässig  im  Bereich  des  5.  Muskelstreifens  (Fig.  622). 
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Fig.  622.  Ä  weiter  entwickeltes  Geschlechtsthier  von  D.  denticulatum,  B  und 
C  ältere  Mediansprosse  (Pflegethiere)  von  D.  Gegenbanri.     (Nach  Neumann,   1906.) 

cl  Cloake,  e  Egestionsöffnung,  ed  Enddarm,  end  Endostyl,  fb  Flimmerband,  fk 
Flimmerkanal,  cj  Geschlechtsanlage,  guk  Geschlechtsurknospe,  hp  Hypophyse,  hz  Herz, 
i  Ingestionsöffnung,  Äs  Kiemenlamelle  mit  Kiemenspalten,  mg  Magen,  mr  Mundrinne, 
ms  Muskeln ,  n  Nervensystem ,  ocs  Oesophagus,  ph  Pharynx,  pr  Peribranchialtasehe, 
so  Sohle,  mit  der  die  Knospen  festsitzen,  sz  Sinneszellen. 
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Die  Muskelreifen  werden  von  der  schon  erwähnten  ventralen 
Muskelzellplatte  aus  gebildet,  indem  während  der  besprochenen  Um- 
bildungsvorgänge des  Pharyngeal-  und  Cloakenraumes,  sowie  des 
Nervensystems,  von  ihr  aus  Zellen  und  Zellgruppen  nach  oben  rücken, 
um  unter  fortschreitender  Vermehrung  die  ihnen  eigenthümliche  regel- 
mässige Lagerung  anzunehmen. 

Die  letzteren  Entwicklungsvorgänge  lassen  die  endgiltige  Form 
des  Blastozoids  bereits  deutlicher  hervortreten,  wozu  noch  andere,  mit 
der  weiteren  Ausbildung  des  Pharynx  und  der  Cloake  zusammen- 
hängende Veränderungen  beitragen.  So  ist  die  ectodermale  Mund- 
bucht aufgetreten  und  mit  der  Vorderwand  des  Pharynx  verschmolzen, 
so  dass  dadurch  die  Ingestionsöffnung  entstand  (Fig.  6211)). 
Die  Egestion  soff  nun  g,  welche  vorher  am  Rücken  lag,  wird  durch 
ein  starkes  Wachsthum  der  Rückenfläche  nach  hinten  verschoben,  um 
auf  diese  Weise  allmählich  ihre  endgiltige  Lage  gegenüber  der  In- 
gestionsöifnung  einzunehmen  (Fig.  621  u.  622).  Der  zuerst  in  der 
Längsaxe  der  Knospe  gelegene  breite  Stiel  bleibt  gegenüber  dem  ganzen 
Körper  des  Blastozoids  im  Wachsthum  zurück,  wobei  er  mehr  gegen 
die  Ventralseite  verlagert  wird  und  der  nach  hinten  rückenden  Egestions- 
öffnung  Platz  macht  (Fig.  621  u.  622).  Er  erscheint  schliesslich  nur  noch 
als  ein  kleiner  Anhang  der  Ventralseite  und  wird  bei  den  Gonozoiden 
abgeschnürt,  während  er  bei  den  Phorozoiden  als  Träger  der  Ge- 
schlechtsknospen erhalten  bleibt,  wie  wir  bereits  früher  (p.  826)  hörten. 

Von  den  inneren  Entwicklungsvorgängen,  die  zur  Ausbildung  des 
Gonozoids  führen,  ist  noch  die  Umgestaltung  der  Anlage  des  Nerven- 
systems zu  erwähnen.  Wir  verliessen  sie  als  eine  höchst  umfang- 
reiche Zellenmasse  an  der  Rückenseite  des  jungen  Blastozoids  (Fig.  621 
Ä—C).  Mit  dem  Wachsthum  des  Blastozoids  tritt  sie  gegenüber  dem 
ganzen  Körperumfang  mehr  und  mehr  zurück  (Fig.  621  u.  622).  Im 
hinteren  Bereich  des  Körpers  wird  sie  durch  die  dort  stattfindende 
Ausbreitung  der  Cloake  verdrängt  (Fig.  621  C  u.  D).  Ungefähr  zu 
dieser  Zeit  tritt  in  Form  einer  knopfförmigen  Ausstülpung  an  der 
Ventralseite  der  Neuralanlage  die  Hypophyse  auf  (Fig.  621  C), 
welche  die  Dorsalwand  der  Pharyngealhöhle  vor  sich  her  treibt.  Diese 
dringt  gleichzeitig  gegen  den  vorderen  Theil  der  Neuralanlage  vor, 
die  sich  dadurch  verjüngt  und  zum  Flimmerkanal  auszieht  (Fig.  621  D). 
Die  Nervenmasse  zeigt  ihre  grösste  Ausdehnung  nicht  mehr  in  der 
Richtung  der  Längsaxe  des  Blastozoids,  sondern  sie  erscheint  jetzt 
als  ein  rundliches  Ganglion,  dessen  Hauptmasse  in  das  Innere  des 
Körpers  vorspringt;  hinten  ist  sie  stark  abgerundet,  nach  vorn 
lang  ausgezogen,  ventralwärts  sitzt  ihr  die  von  der  Dorsalwand  des 
Pharynx  wie  von  einem  Säckchen  umhüllte  Hypophyse  an  (Fig.  622). 
Vom  hinteren  wie  vom  vorderen  Ende  des  Ganglions  gehen  schon 
bald  periphere  Nerven  ab,  von  denen  die  ersten  zur  Versorgung 
der  Basis  des  Blastozoids  und  seiner  Muskelreifen  dienen  (Fig.  622). 
Die  Hauptmasse  des,  wie  schon  erwähnt,  gegenüber  dem  ganzen 
Körperumfang  sehr  zurück  getretenen  Ganglions  liegt  am  Rücken  des 
Blastozoids  zwischen  dem  3.  u.  4.  Muskelreifen. 

Die  Anlage  des  Herzens  lernten  wir  nach  der  von  Neumann 
gegebenen  Darstellung  als  eine  zwischen  dem  Hinterende  des  Endo- 
styls  und  dem  Darmdivertikel  gelegene  Ausstülpung  der  Ventralwand 
des  Pharynx  bereits  kennen  (Fig.  621  C).  Schon  zur  Zeit,  wenn  das 
Bläschen  im  Begriff  steht,  sich  von  der  Pharyngealwand  abzuschnüren, 
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tritt  eine  Differenzirung  seiner  dorsalen,  ihr  anliegenden  Zellen  zu 
einem  mit  Höhlung  versehenen  knopfförmigen  Gebilde  auf  (Fig.  623 
A — C),  das  sich  später  als  Epicardium  von  dem  unteren  Bläschen, 
dem  Pericardium,  ablöst  (Fig.  623  D  u.  E).  Das  Herz  selbst  ent- 
steht dann  unter  Mitwirkung  beider  Bläschen,  indem  sich  die  Dorsal- 
wand des  Pericardialbläschens  einsenkt  und  dadurch  zwischen  Epi- 
cardium und  Pericardium  ein  Hohlraum  entsteht  (Fig.  623  JE"  u.  F), 
der  einem  Theil  der  primären  Leibeshöhle  entspricht  und  die  Höhlung 
des  Herzens  darstellt.  Die  Wand  wird  ventral  vom  Pericardium, 
dorsal  von  einer  ebenfalls  dünnen  Zellmembran  gebildet,  zu  der 
sich  die  Ventralwand  des  Epicardialbläschens  umwandelte  (Fig.  623 
F  u.  G). 
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Fig.  623  J — G.  Entwicklung  des  Herzens  in  einer  Reihe  auf  einander  folgender 
Stadien.     (Nach  Neumank,  1906.) 

hm  zum  Verschluss  der  Herzhöhle  dienende  Bindegewebsmembran,  eip  Epicard, 
eph  Epieardhöhle,  hz  Herz,  hzh  Herzhöhle,  mc  Myocard,  pc  Pericard,  ipch  Pericardhöhle. 


Die  Entwicklung  des  Herzens  vom  Pharyngealsack  aus  soll  in  ent- 
sprechender Weise  auch  bei  A  n  c  h  i  n  i  a  und  D  o  1  c  h  i  n  i  a  verlaufen 
(KoROTNBPF,  Baeeois)  uud  sich  nach  Neumann  auf  dieselbe  Weise  im 
Oozoid  vollziehen,  während  Uljanin  allerdings  sowohl  bei  der  Larve  wie 
in  der  Knospe  das  Herz  vom  Mesoderm  herleitet.  Da  der  „mesodermale" 
Ursprung  aber  auch  von  Grobben  anders  aufgefasst  wird  und  die  an 
verschiedenen  Objecten  angestellten  Beobachtungen  der  Herzbildung  in 
der  Knospe  im  Ganzen  übereinstimmen,  so  wird  man  die  Abspaltung 
vom  Pharynx  als  den  wahrscheinlicheren  Modus  anzusehen  haben. 
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Die  Geschlechtsorgane  lernten  wir  in  der  Anlage  ebenfalls 
schon  kennen  und  hörten,  dass  diese  durch  Verschmelzung  der 
beiden  Pharyngealstränge  der  jungen  Knospe  zu  Stande  gekommen 
sein  soll  (Fig.  621,  622).  Die  im  hinteren  Theil  des  Knospenkörpers 
liegende  Geschlechtsanlage  zeichnet  sich  durch  besonders  grosse  Zellen 
aus,  von  denen  die  peripher  gelegenen  sich  später  abplatten  und 
•dadurch  eine  epitheliale  Umhüllung  des  ganzen  Complexes  bilden 
sollen  (Fig.  625).  Seine  definitive  Lage  erhält  dieser  zwischen  dem 
•6.  und  7.  Muskelreifen  an  der  ventralen  linken  Körperseite,  wo  dann 
eine  Einschnürung  an  ihm  auftritt,  durch  welche  die  dorsale  Anlage 
des  Hodenschlauchs  von  der  ventralen  des  Ovariums  abgegliedert 
wird.     Dieses   Verhalten    gleicht   also    demjenigen    der   Ascidien,    bei 


ms\:. 


ms 


ms 


Fig-.  624.  Darmtraetus,  Kieme  und  Geschlechtsorgane  eines  Gonozoids  von  Do- 
li ol  um  Chuni.  Auf  der  rechten  Seite  der  Figur  ist  die  Kieme  weggelassen.  (Nach 
<i.  Neumann,  1906.)  ,^ 

dr  darmumspinnende  Drüse,  ed  Enddarm,  end  Endostyl,  h  Hodenschlauch,  hz  Herz, 
ks  Kiemenspalten,  mg  Magen,  mr  Mundrinne,  ms  und  ms*  Muskelreifen,  oe  Ooesophagus, 
■ov  Ovarium. 


welchen  ebenfalls  Hoden  und  Ovarium  durch  Spaltung  einer  gemein- 
samen Anlage  entstehen,  wie  dies,  freilich  in  etwas  anderer  Weise, 
auch  bei  den  Salpen  der  Fall  ist  (vgl.  p.  751  u.  791).  Beide  Anlagen 
trennen  sich  dann  vollständig  von  einander,  und  zwar  tritt  dies  ein, 
wenn  der  Hodenschlauch  bis  zum  5.  Muskelreifen  nach  vorn  ausge- 
wachsen ist.  Dies  geschah  dadurch,  dass  sich  sein  freies  Ende  lang 
auszog,  nachdem  eine  Umknickung  im  rechten  Winkel  nach  vorn  er- 
folgt war  (Fig.  624).  Das  Hinterende  legt  sich  der  Cloakenwand  an 
und  verschmilzt  mit  ihr,  wodurch  die  Einmündung  des  männlichen 
Ausführungsganges  in  die  Cloake  gegeben  ist. 

Ebenso  hat  sich  der  kurze  Oviduct  gebildet,  indem  das  die  Ovarial- 
anlage  umgebende  einschichtige  Epithel  eine  Art  Stiel  lieferte,  der 
mit   der   Wand   der   Cloake   verlöthet  (Fig.  624   u.   625).    In   beiden 
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Geschlechtsschläuchen  beginnen  dann  jene  Differenzirungen,  die  zur 
Ausbildung  der  Spermatozoen  und  Eier,  bezw,  der  für  ihre  Aus- 
gestaltung nöthigen  Zellenelemente  führen. 

Von  diesen  letzteren  Vorgängen  hat  schon  seit  den  älteren  Unter- 
suchungen von  KowALEvsKY,  KupFFEK,  Uljanin,  Roule,  Sabatiek,  Fol,. 
Chabry,  Lee,  Van  Beneden  und  Julin,  Seeliger,  Caullery,  Davidoff, 
Morgan  u.  A.  besonders  die  Eibildung  der  Tunicaten  wegen  der  eigen- 
artigen Verhältnisse  ihrer  Follikel-  und  Testazellen  weiter  gehendes  Inter- 
esse erregt ;  diese  Vorgänge  sind  auch  von  Uljanin  und  Neumann  auch  bei 
Doliolum  verfolgt  worden. 

Das  Ovarium  von  Doliolum  stellt  sowohl  im  jugendlichen  wie 
auch  im  späteren  Zustand  eine  solide  Zellenmasse  dar,  in  deren  Peri- 
pherie   sich    die  Oocyten    und  Eizellen    herausdifferenziren,    während    die 
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Figf.  625.     Längsschnitte  durch  das  Ovarium,   A  eines  jungen,  B  eines  ausgebildeteiif 
Gonozoids  von  D.  denticulatura.     (Nach  G.  Neumann.  1906.) 

jz  Follikelzellen,  h  Hoden,  he  Keimepithel,  o  Oocyten,  tz  Testazellen. 


Masse  der  Keimzellen  das  Innere  der  Keimdrüse  erfüllt  und  auch  an 
der  gegen  den  Hoden  gerichteten  Seite  überwiegt  (Fig.  625  B).  Mit 
dem  fortschreitenden  Wachsthum  werden  die  Eizellen  von  einer  regel- 
mässigen Schicht  kleiner  Zellen  umlagert,  dem  Follikelepithel,  von  dessen 
inneren  Lagen  einzelne  Zellen  in  das  Ooplasma  gedrängt  werden,  die 
Testazellen  (Fig.  625  B).  Näher  auf  die  Verhältnisse  einzugehen,  ist  hier 
nicht  der  Ort,  doch  soll  darauf  hingewiesen  werden,  dass  auch  der  neueste 
Beobachter  der  Testazellen  deren  Entstehung  auf  das  Follikelepithel  zu- 
rückführt, wie  dies  nach  den  Untersuchungen  von  Salensky,  Floderus 
und  Bancroft,  abgesehen  von  verschiedenen  der  oben  genannten  Autoren, 
anzunehmen  war  (vgl.  weiter  oben  p.  752  u.  791,  ferner  den  Allg.  Theil 
dieses  Lehrbuchs,  L  Abth.,  p.  321  ff.,  sowie  Spec.  Theil,  L  Aufl.,  p.  1267  ff.). 
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Die  Phorozoide  (Medianzoide). 

Wie  aus  den  früheren  Untersuchungen  von  Grobben  und  Ul- 
JANIN,  sowie  aus  denjenigen  von  Neumann  hervorgeht,  stimmt  die 
Entwicklung  der  Mediansprosse  mit  derjenigen  der.  Gonozoide,  ab- 
gesehen von  dem  Fehlen  der  Genitalorgane,  völlig  tiberein.  Die 
Phorozoide  unterscheiden  sich  also  nur  durch  den  Mangel  der  Ge- 
schlechtsorgane und  das  Vorhandensein  des  mit  Urknospen  und  Gono- 
zoiden  besetzten  Ventralfortsatzes  von  den  Gonozoiden,  weshalb  auf 
sie  hier  nicht  weiter  eingegangen  zu  werden  braucht. 

Die  Gasterozoide  (Lateralzoide). 

Den  Lateralsprossen  fehlen  nicht  nur  die  Geschlechtsorgane, 
sondern  ihre  Organisation  hat  ausserdem  entsprechend  ihrer  anders- 
artigen Function  eine  wesentliche  Veränderung  erfahren,  was  sich  auch 
in  ihrer  Entwicklung  ausprägen  muss.  Freilich  ist  dies  erst  späterhin 
der  Fall,  denn  in  den  frühen  Stadien  stimmen  auch  die  Lateralzoide 
mit  den  Median-  und  Gonozoiden  überein,  wie  ein  Vergleich  der 
Figg.  621  und  626  erkennen  lässt.  Die  Entwicklungsvorgänge,  welche 
die  abweichende  Ausgestaltung  der  Lateralzoide  zur  Folge  haben  und 
mit  der  Umbildung  der  einzelnen  Organanlagen  aufs  engste  zusammen- 
hängen, sollen  hier  nicht  ins  Einzelne  verfolgt  werden.  Zur  Characte- 
risirung  dieser  Vorgänge  sei  nur  bemerkt,  dass  bei  den  Lateralknospen 
die  Dorsalseite  stärker  als  die  ventrale  in  die  Länge  wächst,  im 
Gegensatz  zu  den  bei  Geschlechts-  und  Mediansprossen  obwaltenden 
Verhältnissen  (Neumann).  Die  Dorsalseite  erscheint  wie  nach  vorn 
verschoben,  was  sich  bei  fortschreitender  Ausbildung  der  Lateralzoide 
durch  die  Vorbuchtung  des  Nervensystems  am  Mundpol  zu  erkennen 
gibt  (Fig.  626^ — D).  Dadurch  kommt  es,  dass  die  Ingestion söflfnung, 
welche  bei  den  Median-  und  Gonozoiden  dem  vordersten  Punkt  der 
Knospen  entspricht,  ventralwärts  etwas  hinter  der  Nervenmasse  auf- 
tritt (Fig.  626).  Zur  Orientirung  über  diese  Verhältnisse  eignet  sich 
auch  das  Herzbläschen,  welches  nach  Neumann's  Darstellung  in  den 
jungen  Lateralzoiden  gegenüber  der  Cloakeneinstülpung  liegt,  während 
es  bei  den  Median-  und  Gonozoiden  mehr  vor  ihr  zu  finden  ist 
(Fig.  622  J.  u.  Fig.  626). 

Wenn  die  Organanlagen  in  den  Lateralknospen  zunächst  ungefähr 
die' Gestalt  zeigten,  wie  wir  sie  bei  den  Gonozoiden  kennen  lernten, 
so  ändert  sich  dies  doch  bald  in  recht  auffälliger  Weise.  So  wird 
die  Pharyngealhöhle  theils  durch  die  mächtige  Entwicklung  der  Hypo- 
physe, theils  durch  das  Vordringen  der  Kloaken divertikel  stark  ein- 
geengt, so  dass  sie  eigentlich  nur  noch  als  Spalt  zwischen  ihren  von 
den  betreffenden  Organanlagen  vorgeschriebenen  Wandungen  erscheint 
(Fig.  626  B — B).  Das  Vordringen  geschieht  hauptsächlich  gegen  die 
dorsale  Pharyngealwand  und  äussert  sich  hier  in  der  Bildung  dreier 
umfangreicher  Falten,  von  denen  die  vorderste,  durch  die  Hypophyse 
hervorgerufene  Einbuchtung  fast  die  Ingestionsöffnung  verschliesst 
(Fig.  Q2Q  B — D).  Die  mittlere  und  tiefste  Falte  wird  durch  das  Vor- 
dringen der  dorsalen  Ausstülpungen  der  Cloake  hervorgerufen,  während 
die  hinterste  Falte  in  Folge  des  Vorwachsens  der  ventralen  Cloaken- 
ausstülpungen  entstanden  ist  (Fig.  626  B  u.  C). 

Das  Verhalten  der  Cloake  ist  überhaupt  für  das  Verständniss  der 
weiterhin   an   den   Lateralsprossen   sich   vollziehenden  Veränderungen 
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sehr  wesentlich.  Von  ihren  dorsalen  und  ventralen  Divertikeln  war 
soeben  die  Rede.  Wenn  sich  diese  erst  zu  Taschen  mit  spaltförmiger 
Höhlung  ausbildeten,  so  machen  sie  nunmehr  eine  geradezu  entgegen- 
gesetzte Entwicklung  durch,    d.  h.   es  findet  nach  der  von  Neumann: 


Figf.  626.    Auf  einander  folgende  Entwicklungsstadien  der  Lateralzoide  von  D.  denti- 
culatum  (A—C)  und  D.  Gegenbauri  (D).     (Nach  G.  Netjmann,  1906.) 
Buchstabenbezeichnung  wie  in  Fig.  627. 


gegebenen  Darstellung  eine  „Entfaltung"  (Ausfaltung)  der  durch  Ein- 
stülpung entstandenen  Taschen  statt.  Ohne  auf  die  Einzelheiten  dieser 
Vorgänge  eingehen  zu  können,  bezüglich  deren  wir  auf  Neumann's 
eigene  Beschreibung  verweisen,  sei  nur  erwähnt,  dass  von  der  Egestions- 
öffnung   her   eine   (anscheinend   mit  Zerreissen  der  durch  Verlöthung 
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ZU  stark  vereinigten  äusseren  Peribranchial-  und  Körper  wand  ver- 
bundene) Erweiterung  und  Ausgleichung  der  ventralen  (peribranchialen) 
Cloakaltaschen  vor  sich  geht  (Fig.  626  D  u.  Fig.  627^),  in  Folge 
deren  man  es  schliesslich  nicht  mehr  mit  tief  eingestülpten  Taschen, 
sondern  nur  mehr  mit  muldenförmigen  Vertiefungen  der  Körperober- 
fläche zu  thun  hat.     Dadurch  kommt  es,  dass   der  vorher  sich  in 
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Fiff.  627  4— C.  Spätere  Entwicklungsstadien  der  Lateralzoide  von  D.  Gegen - 
bauri  U  u.  ß)  und  D.  denticulatum  (C).     (Nach  G.  Neumann,  1906.) 

ö/fc  Blutkörperchenansammlung,  cZi  und  cZi' Cloakalausstülpungen,  dr  darmumspinnende 
Drüse,  e  Egestionsöffnung,  ed  Enddarm,  end  Endostyl,  ß  Flimmerband,  ß  Flimmerkanal, 
Ä»  Hypophyse,  hz  Herz,  i  Ingestionsöffnung,  Us  Kiemenspalten,  bezw.  Kiemenlamelle, 
mq  Magen,  mr  Mundrinne,  ms  Muskeln,  n  Nervensystem,  oes  Oesophagus,  fh  Pharynx, 
pM  Pharyngealhöhlendivertikel,  w  Peribranchialtasche,  so  Sohle,  mit  der  die  Knospen 
festsitzen,  sz  Sinneszellen. 
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die  Cloakenhöhle  öffnende  Enddarm  nunmehr  direct 
nach  aussen  mündet  (Fig.  626  ^ — C).  Die  sehr  starke  Ausbildung 
des  Verdauungstractus  in  den  Lateralsprossen  (Fig.  627  B — D)  dürfte 
durch  den  von  innen  her  ausgeübten  Druck  auf  den  Vollzug  jenes 
Entfaltungsprocesses  mit  eingewirkt  haben. 

Wie  die  ventralen,  so  werden  auch  die  dorsalen  Cloakentaschen 
von  der  Egestionsöff'nung  her  nach  aussen  entfaltet.  Der  vorher  von 
Seiten  der  Cloakalausstülpungen  auf  die  Pharyngealwand  ausgeübte 
Druck  fällt  somit  weg,  die  Dorsalwand  der  Pharyngealhöhle  drängt 
gegen  die  Reste  der  Cloakaltaschen  und  bringt  sie  zu  völliger  Ent- 
faltung. Uebrigens  bleibt  dabei  die  Pharyngealwand  mit  der  (früheren) 
Innenwand  der  (dorsalen)  Cloakenhöhle  im  Zusammenhang  und  das 
Epithel  der  beiden  an  einander  liegenden  Wände  erscheint  hier  ver- 
dickt, wodurch  an  jeder  Seite  der  Knospe  vom  Oesophagus  bis  zum 
Oanglion    hin    eine    verdickte    Zellenleiste    gebildet    wird    (Fig.   628). 


,  ofi 


Fig.  628. 


Fig.  629. 


Fig.  628.  Querschnitt  durch  ein  älteres  Lateralzoid  von  D.  Gegenbauri,  um 
•die  Bildung  der  Kiemenspalten  zu  zeigen.     (Nach  G.  Neümann,   1906.) 

bk  Blutk(')rperchen,    end  Endostyl,    ks  Kiemenspalten,    Ih  Leibeshöhle,    ph  Pharynx. 

Fig.  629.     Lateralzoid  von  D.  Mülleri.     (Nach  Geobben,  1882.) 

an  Aften'iffnung,  d  Darmkanal,  es  Endostyl,  fl  Flimmerbogen,  ks  Kiemenspalten, 
n  Ganglion,  ^j  Pericardium  und  Herz,  ph  Pharynx. 


Durch  Verlöthen  der  beiden  verdickten  Zellenstreifen  und  Auseinander- 
weichen der  Zellen  kommen  hier  die  Kiemenspalten  zur  Ausbildung 
(Fig.  627  B  u.  C,  Fig.  62S),  von  denen  nach  den  vorangegangenen 
Entwicklungsvorgängen  zwar  selbstverständlich,  aber  doch  noch  be- 
sonders zu  bemerken  ist,  dass  sie  aus  der  Pharyngealhöhle 
direct  nach  aussen  und  nicht  wie  sonst  in  die  (hier  nicht 
vorhandene)  Peribranchial  höhle  führen. 

Durch  starke  Erweiterung  der  Ingestionsöffnung,  welche  dadurch 


ungefähr    die 


Ausdehnung 


der    Kieme    erlangt,    kommt    die   für   die 
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Lateralzoide  so  characteristische  „  löff  eiförmige  Aushöhlung" 
zu  Stande,  wobei  der  bisher  in  der  Längsrichtung  der  Knospe  ge- 
legene Endostyl  allmählich  in  eine  zu  deren  Längsaxe  ziemlich  senk- 
rechte Lage  gebracht  wird  (Fig.  626  A—C,  Fig.  627). 

Zwar  besitzen  die  Lateralknospeu  wie  die  übrigen  eine  Greuital- 
anlage,  doch  scheint  diese  nach  den  Beobachtungen  von  Neumann  (im 
Gegensatz  zu  denjenigen  von  Uljanin)  keinerlei  Entwicklung  in  der  ihr 
ursprünglich  bestimmten  Eichtung  durchzumachen.  Auch  nach  Uljanin 
würde  die  im  Stadium  der  Fig.  626  D  oder  Fig.  627.4  noch  vorhandene 
Genitalanlage  sodann  ihre  Rückbildung  erleiden.  Es  wird  vermiithet, 
dass  ihr  Material  zum  Aufbau  der  beiden  umfangreichen  Anhäufungen 
von  Blutkörperchen  Verwendung  findet,  die  jederseits  neben  dem  Magen 
liegen  und  bei  den  Lateralzoiden  besonders  umfangreich  sind.  Uebrigens 
sollen  zur  Bildung  von  Blutkörperchen  auch  Reste  anderer  Organanlagen, 
z.  B.  der  Muskelplatten,  beitragen  (Uljanin,  Neumann). 

Die  vorher  (p.  819)  characterisirte  und  durch  die  Abbildung 
Fig.  629  erläuterte  eigenartige  Form  der  Lateralzoide  ist"  somit  im 
Wesentlichen  erreicht,  und  diese  Individuen  können  nunmehr  zur  Ver- 
richtung der  ihnen  zugewiesenen  Functionen  in  der  Colonie  übergehen. 

Auf  die  Beziehungen  der  einzelnen  Individuen  der  Colonie  zu 
«inander  soll  weiter  unten  (p.  847  ff.)  noch  eingegangen  werden. 

F.  Die  Knospung  bei  Anchinia  und  Dolchinia. 

Wie  schon  erwähnt,  ist  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  von 
Anchinia  und  Dolchinia  weniger  gut  bekannt,  und  zwar  des- 
halb, weil  es  sich  immer  nur  um  Bruchstücke  der  Ketten  handelte, 
die  zur  Beobachtung  gelangten ,  während  die  sie  hervorbringende, 
aus  dem  Ei  entstandene  Ammenform  unseres  Wissens  bis  jetzt  noch 
nicht  aufgefunden  wurde.  Insofern  ist  die  Kenntniss  dieser  Ver- 
hältnisse, abgesehen  von  einer  späteren,  die  Verschiedenartigkeit  der 
Blastozoide  betreffenden  Mittheilung  Korotneffs  (1904),  seit  der  im 
Speciellen  Theil  dieses  Lehrbuchs  auf  Grund  der  Untersuchungen 
von  J.  Barrois  und  Korotneff  gegebenen  Darstellung,  kaum  er- 
heblich gefördert  worden,  so  dass  wir  uns  auch  hier  an  diese  halten 
können. 

'  Von  vornherein  ist  festzustellen,  dass  die  Art  der  Kuospenbildung, 
ihre  Wanderung  und  Entwicklung  zu  verschiedenartigen  Blastozoiden 
den  betreffenden  Vorgängen  bei  Doliolum,  ohne  Weiteres  vergleich- 
bar ist,  dass  aber  trotzdem  diese  Vorgänge  ziemlich  weitgehende 
Differenzen  aufweisen,  wie  sich  aus  dem  Verhalten  des  Stolo  prolifer, 
dem  Bau  der  jungen  Knospen  und  ihrer  Weiterentwicklung  er- 
geben wird. 

Gemeinsam  ist  den  Colonien  von  Anchinia  und  Dolchinia 
der  Besitz  eines  Rohres,  welchem  die  Einzelindividuen  aufsitzen.  Es 
wird  von  einem  einschichtigen  Epithel  gebildet  und  ist  von  einer 
gallertigen,  zellenführenden  Masse  erfüllt,  aussen  aber  vom  Cellulose- 
mantel  bekleidet  (Fig.  630  u.  631).  Dieses  „Colonialrohr"  ist  jeden- 
falls dem  Rückenfortsatz  des  Doliolum  vergleichbar,  wenn  auch  seine 
eigentliche  Beziehung  zum  Körper  der  Amme  noch  der  Feststellung 
bedarf.  Bei  Dolchinia  besitzt  es  übrigens  eine  senkrecht  stehende 
Scheidewand    (Fig.   636,   p.   845),    welche    den    Innenraum    wie    beim 

Korschelt-Heider,  Lehrbuch.  Allgemeiner  Theil.  IV.Liefg.  l.u.2.Aufl.  54 
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Rückenfortsatz    von  Doliolum   in  eine  rechte  und  linke  Abtheilung 
zu  trennen  scheint  (Korotneff). 

Die  Fixirung  der  Blastozoide  am  Colonialschlauch  ist  eine  secun- 
däre  und  der  Transport  dorthin  geschieht  wie  bei  Doliolum  durch 
Phorocyten  (Barrois,  Korotneff).  Die  Anordnung  der  Blastozoide 
ist  keine  recht  regelmässige;  allerdings  lässt  sich  das  Auftreten  der 
jüngsten  Knospen  in  der  (dorsalen?)  Mittellinie  des  Rohrs  feststellen^ 


Fig.  630. 


Fig.  631. 


Fig.  630.  Querschnitt  durch  das  Colonialrohr 
von    Anchinia    rubra.      (Nach    Bakeois,    1885.) 

ep  Epithel  des  Rohrs,  g  dessen  gallertiger  In- 
halt mit  Zellen,  m  Cellulosemantel  mit  eingestreuten 
Zellen. 

Fig.  631.  Querschnitte  durch  das  Colonialrohr 
(c)  von  Dolchinia  mirabilis.  (Nach  KOROT- 
NEFF,  1891.) 

g  Knospen  der  Gonozoide,  z  Blastozoide. 


von  WO  sie  nach  der  entgegengesetzten  Seite  an  Umfang  und  Aus- 
bildung zunehmen  (Fig.  631  u.  636),  aber  zwischen  älteren  finden  sich 
ausserdem  noch  jüngere  Individuen  vor.  Die  Regelmässigkeit  in  der 
Vertheilung  der  Individuen,  wie  wir  sie  bei  Doliolum  kennen  lernten, 
ist  also  keinesfalls  vorhanden,  wozu  allerdings  bemerkt  werden  muß, 
daß  sie  auch  bei  Doliolum,  zumal  bei  manchen  Arten  dieser 
Gattung,  nicht  immer  so  genau  eingehalten  wird. 


Anchinia. 

Im  Hinblick  auf  den  Ventralstolo  der  Doliolum- Amme  dürfte 
hier  besonders  die  Herkunft  der  Knospen  interessiren,  doch  ist  dies 
gerade  diejenige  Frage,  die  sich  wegen  der  Unbekanntschaft  mit  der 
Larvenform  am  wenigsten  sicher  beantworten  lässt.  Einen  Stolo 
prolifer  glaubt  Barrois  trotzdem  gefunden  zu  haben,  indem  er  einen 
an  der  Dorsalseite  des  Colonialrohrs  verlaufenden,  etwas  geschlängelten 
Strang  dafür  erklärt  (Fig.  632  A).  Im  Vergleich  mit  den  bei  D  o  1  i  o  1  u  m 
obwaltenden  Verhältnissen  wäre  dann  anzunehmen,  dass  der  Ventral- 
stolo sich  bis  in  das  Colonialrohr  erstrecken  müsste  oder  dass  dieses 
im  Zusammenhang  mit  ihm  seine  Entstehung  nimmt.  Die  Structur 
dieses  Stolo  ist  eine  andere  und  weit  einfachere  als  bei  Doliolum, 
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indem  er  nicht,  wie  dort,  aus  einer  Anzahl  von  Zellsträngen,  sondern 
nur  aus  einer  äusseren  Zellenlage  und  einer  von  ihr  umkleideten 
Zellenmasse,  dem  Ectoderm  und  Entoderm  besteht  (Fig.  632  5).  Ebenso 
einfach  gebaut  sind  die  Knospen,  welche  sich  als  seitliche  Erhebungen 
an  diesem  Zellenstrang  bilden  und  sich  so  von  ihm  abschnüren;  auch 
sie  bestehen  nur  aus  dem  äusseren  Epithel  und  der  inneren  Zellen- 
masse (Barrois). 

Die  Knospen  entwickeln  sich  zu  den  yerschiedeiien  Individuen 
der  Anchiniacolonie,  von  denen  man  dreierlei  unterscheidet,  die  an- 
scheinend am  Colonialrohr  derart  zur  Vertheilung  gelangen,  dass  die 
geschlechtslosen  Blastozoide  am  proximalen  Theil  aufgestellt  sind, 
während  die  Sexualblastozoide 
nach  dem  distalen  Ende  hin 
auf  sie  folgen.  Im  Ganzen  sind 
diese  drei  Formen  nicht  so  sehr 
verschieden  und  inwiefern  sie 
etwa  mit  einander  verbunden 
sein,  d.  h.  zum  Theil  nur 
verschiedene  Entwicklungs- 
zustände  darstellen  könnten, 
müssen  weitere  Untersuchun- 
gen lehren. 


Fig.  632.  Ä  ein  Stück  des 
Colonialrohrs  von  Anchinia  rubra, 
B  Stück  des  Stolo  prolifer,  stärker  ver- 
grössert.      (Nach   J.    Barrois,    1885.) 

c  Colonialrohr,  d  jüngere  Knos- 
pen, e  Ansatzstellen  der  Blastozoide, 
m  Cellulosemantel,  st  Stolo  prolifer. 


^ 


I 


Mit  dem  vom  „.Stolo  prolifer"  sich  ablösenden  Knospen  ohne 
weiteres  in  Beziehung  zu  bringen  sind  die  kleinen,  dem  proximalen 
Theil  des  Colonialrohrs  angehörigen  Individuen,  welche  geschlechtslos 
bleiben  (1.  sterile  Form  von  Barrois).  Von  den  Geschlechtsthieren 
sind  sie,  abgesehen  von  ihrer  geringeren  Grösse,  durch  das  Fehlen 
der  für  jene  characteristischen  Pigmentflecke,  sowie  der  papillären 
bezw.  geisselartigen  Fortsätze  über  den  Körperöffnungen  unterschieden 
(Fig.  633  ^u.  B).  Eine  Pigmentanhäufung  zeigen  sie  übrigens  auch, 
doch  liegt  diese  an  der  Basis  des  zum  Fixiren  am  Colonialrohr 
dienenden  Stiels  (Fig.  633  vi).  Diejenigen  Partien  des  Rohrs,  welche 
diese  Individuen  tragen,  weisen  den  als  Stolo  prolifer  gedeuteten 
Strang  auf  (Fig.  633  Ä),  von  dem  ihre  Knospen  herrühren. 

Der  „Stolo  prolifer"  fehlt  in  den  Theilen  des  Colonialrohrs,  welche 
die  3.  sterile  Form  von  Barrois  tragen ;  er  scheint  sich  völlig  in 
Knospen  aufgelöst  zu  haben,  die  sich  hier  in  grösserer  Zahl  vorfinden 
und  aus  denen  die  Blastozoide  der  2.  Form  hervorgehen.  Diese  sind 
den  Geschlechtsthieren  sehr  ähnlich  und  besitzen  auch  die  Anlage  für 
die  Geschlechtsorgane,  doch  gelangen  letztere  nicht  zur  Ausbildung. 
Man  hat  die  2.  sterile  Form  mit  dm  Pflegethieren  (Phorozoiden  oder 
Mediansprossen)  von  Do  Hol  um  verglichen,  während  mau  die  Blasto- 
zoide der  1.  sterilen  Form  von  Anchinia  den  Lateralsprossen  (Gastero- 
zoiden)  von  Doliolum  gleichstellte.  Ob  der  erstere  Vergleich  be- 
rechtigt ist,   muss  insofern   fraglich   erscheinen,   als   die  Geschlechts- 
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knospen  wohl  kaum  Beziehungen  zu  den  betreffenden  sterilen  Individuen 
haben,   sondern    anscheinend    unabhängig  davon  am  Colonialrohr  sich 
vorfinden.     Uebrigens    können    sich   die   sterilen    ebenso   wie  die  Ge- 
schlechtsindividuen  vom  Colonialrohr, 

A        . ^  ablösen,    welches    Verhalten    auf    die 

.K  Möglichkeit  einer  erst  nachträglich  er- 

folgenden Weiterentwicklung  hindeuten 
könnte. 

Fig".  633.  A  Blastozoid  der  1.  sterilen 
Form  von  Anchiuia  rubra,  B  Gonozoid. 
(Nach  Bakrois,   1885.) 

d  Darmkanal,  es  Endostyl,  h  Kieme,  p  Pa- 
l^ille  oberhalb  der  Ingestionsöffniing.  ^j'  Papille 
(Geissei)  oberhalb  der  Egestionsöffnnng,  -pd  Pe- 
dunculus  (der  das  Blastozoid  mit  dem  Colonial- 
rohr verbindende  Stiel). 

Die  Gonozoide  sind  durch  breitere 
Form,  sowie  durch  die  schon  erwähnten 
Papillen-  bezw.  geisseiförmigen  Fort- 
sätze über  den  Körperöffnungen  aus- 
gezeichnet, an  deren  Basis,  wie  auch 
in  der  Körpermitte  characteristische 
PigmentÜecke  vorhanden  sind  (Fig. 
633  B).  Der  geisseiförmige  Anhang 
über  der  Egestionsöffnung  schwindet 
sehr  bald  nach  dem  Freiwerden  des 
Gonozoids,  seine  Lage  am  Körper  zeigt, 
dass  die  durch  ihn  hervorgerufene 
Aehnlichkeit  mit  der  Doliol  um- 
Larve nur  eine  rein  äusserliche  ist. 
Zu  erwähnen  ist  an  den  Geschlechtsthieren  noch  die  rasche  Rück- 
bildung des  vorher  zu  ihrer  Befestigung  am  Colonialrohr  dienenden 
Stiels,  sowie  die  geringe  Ausdehnung  des  Endostyls  in  dem  weiten 
Pharyngealraum  (Fig.  633  B).  Die  Geschlechtsorgane  zeigen  im  Ganzen 
eine  ähnliche  Lage  und  Ausbildung  wie  in  den  Gonozoiden  von 
D  oliolu  m. 

Die  Gonozoide  entstehen  aus  Knospen,  welche  zwischen  den  Blasto- 
zoiden  verstreut  liegen,  denn  an  derjenigen  Partie  des  Colonialrohrs, 
in  der  sich  die  Geschlechtsthiere  finden,  ist  von  dem  als  Stolo  prolifer 
gedeuteten  Zellenstrang  ebenfalls  nichts  mehr  vorhanden. 

Die  Entwicklung  der  Knospen  zu  den  Blastozoiden  muss  sich  bei 
Anchiuia  schon  von  vornherein  etwas  anders  vollziehen  als  bei 
Dolioluin,  da  der  Ausgangspunkt  ein  anderer  ist,  indem  ihr  nur  die 
aus  einer  äusseren  und  inneren  Zellenschicht  bestehenden  Knospen  zu 
Grunde  liegen.  Die  innere  Zellenmasse  soll  es  nun  sein,  aus  welcher 
die  Organanlagen  hervorgehen,  und  es  wäre  im  Vergleich  mit  den  bei 
D  0 1  i  0 1  u  m  obwaltenden  Verhältnissen  von  grossem  Interesse  zu  erfahren, 
auf  welche  Weise  dies  geschieht*.  Jedenfalls  treten  umschlossen  von 
dem  äusseren  Epithel  in  Form  distincter  Zellgruppen  die  Anlagen  des 
Nervensystems,  des  Pharynx  und  Darmkanals,  das  Pericardialsäckchen 
und  die  Genitalanlage  auf.  Wir  folgen  hierbei  hauptsächlich  den  zwar 
recht    eingehenden,    aber    doch    schon    älteren    Angaben    von    J.  Barrois 
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(1885),  sowie  denen  von  Korotneff  (1884)  und  möchten  uns  im  Hin- 
blick auf  die  bereits  gegebene  Darstellung  der  Knospenentwicklung  von 
Doliolum  mit  einem  Ueberblick  über  die  hauptsächlichsten  Entwicklungs- 
vorgänge begnügen. 

Sehr  umfangreich  ist  auch  bei  Anchinia  die  Anlage  des  Nerven- 
systems, die  in  etwas  späterem  Stadium  ein  fast  die  ganze  Körperlänge 
einnehmendes,  dorsal  gelegenes  Rohr  darstellt  (Fig.  634  Ä),  aus  dessen 
vorderem  Theil  das  Ganglion  mit  der  Flimmergrube  entsteht,  während 
die  hintere  Partie  einen  unpaaren  Nervenstrang  liefert.  Es  scheint,  dass 
diese  besonders  für  die  Blastozoide  der  ersten  sterilen  Form  geltenden 
Entwicklungsvorgänge  im  Ganzen  mit  denen  bei  Doliolum  über- 
einstimmen, und  das  gilt  auch  für  die  Entstehung  der  Cloake,  bezw.  der 
Peribranchialräume,  die  wie  bei  Doliolum  und  D  o  1  c  h  i  n  i  a  (Korotneff, 
Neumann)  aus  paarigen  Ectodermeinstülpungen  hervorgehen  und  wohl  auch 
hinsichtlich  ihrer  weiteren  Umbildungen  entsprechende  Verhältnisse  auf- 
weisen.    Jedenfalls  sind  auch  hier  die  beiden  seitlichen  Pharynxdivertikel 


.  Fig.  634.  Knospen  der  ersten  sterilen  Form  der  Blastozoide  von  Anchinia 
rubra.  A  Dorsalansicht,  ^  Medianschnitt  eines  etwas  älteren  Stadiums.  (Nach  Barkois 
1885.) 

d  Cloakenanlage  bezw.  Pei-ibranchialtaschen,  es  Endostyl,  /  lugestionsöffnung,  hi  Inte- 
stinum, m  Magen,  n  Nervensystem,  oe  Oesophagus,  p  Pericardialanlage,  ph  Pharynx. 


vorhanden;  indem  zwischen  ihrer  und  der  Wandung  der  Peribranchial- 
taschen  eine  Verbindung  eintritt,  kommt  es  zur  Bildung  der  Kiemenlamelle 
und  später  zum  Durchbruch  der  Kiemenspalten.  Die  beiden  Peribranchial- 
taschen  sind  gegen  ihre  Ausmündungsstellen  hin  zusammengeflossen,  eine 
erneute  Ectodermeinsenkung  betheiligt  sich  an  der  Bildung  der  eigent- 
lichen Cloakenhöhle  und  Egestionsöffnung,  welche  Vorgänge  wir  im  Ganzen 
übereinstimmend  auch  bei  Doliolum  fanden  und  mit  den  bei  anderen 
Tunicaten  obwaltenden   Verhältnissen  verglichen  (p.  828  ff.). 

Vom  Pharynx  hat  sich  schon  früher  die  Anlage  des  Darmtractus 
abgesondert  und  der  Enddarm  ist  später  mit  der  Cloake  in  Verbindung 
getreten,  wie  auch  an  der  Ventralseite  des  Pharyngealraumes  auf  die 
bekannte  Weise  der  Endostyl  zur  Sonderung  gelangt  ist  (Fig.  634  B). 
An  dessen  hinterem  Ende  entsteht  in  Form  einer  Verdickung  bezw. 
bläschenförmigen  Ausstülpung  der  ventralen  Wand  des  Pharyngealraumes 
(nach  den  Beobachtungen  von  Barrois  und  Korotneff)  das  Pericardial- 
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säckchen  (Fig.  634  B),  was  wegen  des  von  Korotneff  und  Neumann 
festgestellten  übereinstimmenden  Verhaltens  von  Dolchinia  und  Doli- 
olum  erwähnenswert  ist  (vgl.  hierzu  p,  831   u.  832). 

Von  der  Entwicklung  der  Geschlechtsthiere  sei  hier  nur  erwähnt, 
dass  in  den  noch  sehr  jungen  Knospen  die  Genitalanlage  gegenüber  den 
Anlagen  der  übrigen  Organe    sehr    stark  überwiegt,    wie    wir    dies    auch 


ect 


Fig.  635.     Zwei  jÜDgere  Entwicklungsstadien  der  Geschlechtsthiere  (Gonozoide)  von 
Anchinia  rubra.     (Nach  Baerois,   1885.) 

ect  Ectoderm,  h  Hoden,  7n  Magen,  ?i  Nervensystem,  ov  Ovarium,  ph  Pharynx. 

schon  von  anderen  Tunicaten  kennen  lernten  (vgl.  Fig.  562,  p.  766  u. 
Fig.  587,  p.  790.).  Zurückzuführen  ist  dieses  Verhalten  besonders  auf 
die  frühzeitige  Ausbildung  einiger  Eizellen  (Fig.  635  Ä).  Die  ursprünglich 
einheitliche  Genitalanlage  wird  dadurch  zweitheilig,  dass  sich  ventralwärts 
eine  Zellengruppe  als  Hodenanlage  von  ihr  absondert  (Fig.  635  B). 
Auch  jetzt  ist  sie  noch  recht  umfangreich,  während  sie  in  späteren 
Stadien  mit  der  Ausbildung  der  übrigen  Organe  allmählich  etwas  mehr 
hinter  diesen  zurücktritt. 

Dolchinia. 

Das  Kolonialrolir  yoii  Dolchinia  mit  seinen  verscliiedenartigen 
Individuen  ist  durch  die  Beschreibungen  von  Korotneff  (1S91  u. 
1904)  bekannt  geworden.  Die  Verhältnisse  liegen  danach  etwas  anders 
als  bei  Anchinia  und  bei  Doliolum,  obwohl  sie  im  Ganzen  mehr 
nach  der  letzteren  Form  hinneigen.  Die  Anordnung  der  Blastozoide 
an  den  bis  zu  40  cm  langen  Bruchstücken  des  Colonialrohrs  ist  keine 
regelmässige,  doch  immerhin  so,  dass  von  der  Längsrinne  aus,  in 
welcher  die  jungen  Knospen  liegen,  nach  der  entgegengesetzten  Seite 
des  Rohrs  die  Blastozoide  an  Grösse  zunehmen  (Fig.  636).  Dies  gilt 
jedenfalls  für  die  Doliolum-ähnlichen  Individuen,  wie  Korotneff  sie 
nennt,  welche  die  Hauptmasse  der  in  der  Colonie  vorhandenen,  übrigens 
recht  dicht  gedrängten  und  daher  sehr  zahlreichen  Individuen  bilden. 
Sie  gehen  aus  den  schon  erwähnten,  in  Menge  an  der  Rinne  liegenden 
Knospen  hervor,  die  auch  bei  Dolchinia  durch  Phorocyten  an  ihren 
definitiven  Platz  gebracht  werden  und  sich  daher  an  verschiedenen  Stellen 
des  Colonialrohrs  vorfinden.  Von  einem  Stolo  prolifer,  wie  er  dem 
Colonialrohr  von  Anchinia  angehören  soll,  scheint  bei  Dolchinia 
nichts  vorhanden  zu  sein,  und  man  ist  daher  geneigt,  bezüglich  der 
Entstehung  der  Knospen  mehr  an  die  Verhältnisse  zu  denken,  wie  wir 
sie  von  Doliolum  kenneu  lernten. 

Die  erwähnten  „Doliolum-älinlichen"  Blastozoide  bleiben  ge- 
schlechtslos, tragen  an  ihrem  Stiel  die  Knospen  der  Geschlechtsthiere 
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und  lösen  sich  mit  ihnen  vom  Colonialrohr  ab,  entsprechen  somit  in 
jeder  Beziehung  den  Phorozoiden  (Pflegethieren)  von  Do  Hol  um. 
Sie  schienen  die  einzige  Form  steriler  Blastozoide  bei  Dolchinia 
zu  sein,  bis  Korotneff  neuerdings  Bruchstücke  der  Colonie  auffand, 
an  denen  zwischen  den  Phorozoiden  noch  anders  geformte,  grössere 
und  schlankere  Individuen  sassen,  die  in  Folge  der  Abwesenheit  von 
Muskelreifen  völlig  durchsichtig  erschienen  (Fig.  637).  Die  Ingestions- 
ölfnung  ist  ungemein  erweitert,  so  dass  diese  langgestielten  Individuen 
in  der  Form  und  Organisation  eine  grosse  Uebereinstimmung  mit  den 
Lateralsprossen  (Gasterozoiden)  von  D  o  1  i  o  1  u  m  zeigen  (Fig.  629, 
p,  838),  mit  denen  sie  ganz  gewiss  zu  vergleichen  sind.  Uebrigens 
besitzen  sie  ebensowenig  wie  die  Phorozoide  eine  regelmässige 
Orientirung  am  Colonialrohr,  sondern  sind  unregelmässig  zwischen 
den  Pflegethieren  vertheilt  (Fig.  636). 


m 


Fig.  636. 


Fig.  637. 


Fig'.  636.  Querschnitt  des  Colonialrohrs  von  Dolchinia  mirabilis  mit  Knospen 
(oben)  und  Blastozoiden  (seitlich  und  unten).     (Nach  Korotneef,  1904.) 

h  Lateralzoide,  pz  Phorozoide,  im  Rohr  die  senkrecht  stehende  Scheidewand. 

Fig.  637.  Lateralzoid  („Respirationsthier")  von  Dolchinia  mirabilis.  (Nach 
KOEOTNEFF,    1904.) 

d  Darmkanal,  es  Endostyl,  /;  Herz,  k  Kieme,  m  Muskeln,  ph  Pharynx  mit  der  sehr 
weiten  Oeffnung. 


Auffallend  ist  es,  dass  diese  besondere  Form  der  Blastozoide  an  den 
zahlreichen,  von  Korotneff  beobachteten  D  o  1  c  h  i  n  i  a-Brucbstücken  nur 
einige  wenige  Male  aufgefunden  wurde,  was  aber  anscheinend  nicht  auf 
eine  Artverschiedenheit,  sondern  möglicher  Weise  auf  die  Vertheilung 
dieser  Individuen  am  Colonialrohr  zurückzuführen  ist.  Freilich  will  auch 
letzteres  nicht  recht  plausibel  erscheinen,  da  die  sehr  langen,  mit  einer 
Unzahl  von  Phorozoiden  und  Geschlechtsknospen  besetzten  Stücke  des 
Colonialrohrs    doch    auch  jene    „Lateralzoide"    aufweisen    müssten,    wenn 
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letztere  für  ihre  Existenz  überhaupt  wesentlich  in  Betracht  kämen.    Diese 
I'rage  ist  vorläufig  nicht  zu   entscheiden. 

Die  Function  der  „Laterozoide"  sieht  Korotneff  weniger  oder 
überhaupt  nicht  in  der  Unterstützung  der  Ernährung  der  übrigen 
Individuen,  da  er  das  Vorhandensein  besonderer  (übrigens  wohl  nicht 
unbedingt  nöthiger!)  Ernährungsbahnen  vermisst,  sondern  er  möchte 
ihnen  eher  eine  Beihilfe  bei  der  Respiration  zuschreiben.  Diese  wäre 
aus  der  besonders  starken  Ausbildnng  der  Kieme  zu  entnehmen 
(Fig.  637),  die  sie  sozusagen  zu  „Respirationsthieren"  macht. 
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Fig.  639. 


Fig".  638.  Stück  des  Colonialrohrs  von  Dolchini a  niirabilis  mit  Blastozoiden 
und  Knospen.     (Nach  Korotneff,  1891.) 

a  Ansatzstellen  von  älteren,  abgelösten  Phorozoiden,  c  Colonialrohr,  g  Geschlechts - 
knospen,  g'  Geschlechtsurknospe,  u  wandernden  Primärknospen,  z  Blastozoide  (Pflegethiere, 
Phorozoide). 

Fig.  639.  A  Urknospe  (a)  mit  zwei  abgeschnürten  Knospen  [h),  beide  mit  Phoro- 
cyteu  (c). 

^  fixirte  Knospe  von  Dolchinia  mirabilis  im  Querschnitt.  Beide  nach  Korot- 
neff,  1891.) 

(■  Phorocyten,  ec  Ectoderm,  m  Muskelplatten,  ph  Pharynxanlage,  st  Epithel  des 
Colonialrohrs,  x  grosszellige  lunenmasse  der  Knospe. 


Ausser  den  beiden  sterilen  Formen  sind  nur  noch  die  Oonozoide 
(Geschlechtsthiere)  zu  nennen,  deren  Knospen,  wie  schon  erwähnt,  am 
Stiel  der  Pflegethiere  sitzen  (Fig.  638).  Die  darin  sich  aussprechende 
Uebereinstimmung  mit  Do  Hol  um  wird  insofern  noch  grösser,  als 
eine  der  an  der  Oberfläche  des  Colonialrohrs  wandernden  Knospen, 
die  sich  am  Stiel  eines  Pflegethieres  festsetzte,  hier  zur  Urknospe 
wird  und  eine  Anzahl  von  Geschlechtsknospen  aus  sich  hervorgehen 
lässt  (Fig.  638  u.  Fig.  639  Ä).  Die  am  Colonialrohr  sich  bewegenden 
(primären)  Wanderknospen,  deren  eigner  Ursprung  dunkel  ist,  haben 
überhaupt  die  Fähigkeit,  secundäre  Knospen  von  sich  abzuschnüren. 
Es  scheint,  dass  an  den  Urknospen  die  Phorocyten  paarweise  ange- 
ordnet sind  und  bei  der  Abtrennung  der  Secundärknospen  entsprechend 
an  diese  abgegeben  werden  (Fig.  639  Ä). 
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A^on  der  Geschlechtsurknospe  ist  anzunehmen,  dass  sie  allein  zur 
Production  der  Geschlechtsknospen  dient,  die  sich  dann  am  Stiel  des 
Pflegethiers  zu  den  Gonozoiden  ausbilden,  um  sich  nach  erlangter 
Reife  von  ihm  abzulösen,  so  wie  das  Phorozoid  selbst  sich  vom 
Colonialrohr  lostrennte,  um  ein  freies  Leben  zu  führen. 

Auf  die  Morphologie  und  Entwicklung  der  einzelnen  Individuen- 
arten der  D  0  Ichinia-Kette  soll  hier  nicht  eingegangen  werden,  da  es, 
soweit  als  nöthig,  schon  bei  Doliolum  und  Anchinia  geschehen 
musste,  bezüglich  der  Knospenentwicklung  ist  jedoch  zu  erwähnen,  dass 
die  jüngsten  Knospen  nur  aus  einem  äusseren  Epithel  und  einer  inneren 
Zellenmasse  bestehen  und  sich  in  dieser  Hinsicht  also  ganz  ähnlich  wie  die- 
jenigen von  Anchinia  verhalten  sollen  (Korotneff).  Die  innere  Zellen- 
masse erfährt  dann  in  den  ebenfalls  noch  sehr  jungen  Knospen  eine 
Sonderung  in  zwei  Partien,  von  denen  die  eine  aus  grösseren,  die  andere 
aus  kleineren  Zellen  besteht  (Fig.  639  B).  Indem  einzelne  Kerne  der 
ersteren  sich  noch  bedeutend  vergrösseren,  nehmen  sie  den  Character 
von  Keimzellkernen  an  und  es  sondert  sich  somit  von  dieser  Partie  die 
Geschlechtsanlage  ab,  jedoch  soll  auch  die  Anlage  des  Nervensystems 
aus  diesem  Theil  der  inneren  Zellenmasse  hervorgehen. 

Aus  der  kleinzelligen  Masse  gelangen  bald  die  Zellenstränge  zur 
Differenzirung,  von  denen  der  mittlere  die  Anlage  des  Pharynx  und  die 
seitlichen  Muskelplatten  darstellen  sollen  (Fig.  639  JB).  Man  sieht,  dass 
die  Structur  der  Knospen  damit  eine  gewisse  Aehnlichkeit  mit  den  aus 
einer  Anzahl  von  Zellsträngen  und  umgebendem  Epithel  bestehenden 
jungen  Knospen  von  Doliolum  gewinnt  (Pig.  604 — 609,  p.  808  ff.). 

Von  den  weiteren  Entwicklungsvorgängen  wurde  bereits  früher  im 
Vergleich  mit  den  betreffenden  Verhältnissen  bei  Doliolum  und 
Anchinia  hervorgehoben,  dass  die  Cloake  auch  bei  Dolchinia  in 
Form  von  paarigen  Ectodermeinstülpungen  gebildet  wird  (Korotneff, 
Neumann)  und  das  Pericardialbläschen  wie  dort  als  Divertikel  der  ventralen 
Pharynxwand  entsteht.  Weiter  kann  die  übrigens  noch  nicht  genügend 
aufgeklärte  Knospenentwicklung  von  Dolchinia  hier  nicht  verfolgt 
werden,  doch  geht  aus  dem  Mitgetheilten  bereits  hervor,  dass  sie  sich  in 
vielerlei  Beziehung  ähnlich  der  von  Doliolum  verhalten  dürfte. 


■"& 


G.  Der  Generationswechsel  der  Dolioliden. 

Doliolum, 

Die  aus  dem  Ei  des  Geschlechtsthieres  (Gonozoids)  hervorgegangene 
geschwänzte  Larve  (Oozoid)  erzeugt  an  ihrem  Ventralstolo  eine  grosse 
Anzahl  von  Knospen  (Fig.  607  —  612),  die  nach  der  Dorsalseite  des 
Mutterthiers,  der  sog.  Amme,  wandern,  um  sich  an  deren  Rücken- 
fortsatz in  bestimmter  Anordnung  festzusetzen  (Fig.  611—618).  Dass 
sie  sich  vorher  noch  durch  Theilung  vermehren  können,  kommt  zunächst 
nicht  in  Frage.  Auf  dem  Rückenfortsatz  der  Larve  fixirt,  entwickeln 
sie  sich  zu  dreierlei  verschiedenen  Formen  :  den  Lateralsprossen  (Gastero- 
zoiden),  Mediansprossen  (Phorozoiden)  und  Urgeschlechtsknospen  (Proto- 
gonozoiden)  (Fig.  618—627).  Die  beiden  ersteren  sind  weder  zur 
ungeschlechtlichen  noch  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  fähig, 
sondern  dienen  hauptsächlich  der  Ernährung  und  Respiration,  besonders 
was  die  Lateralzoide  angeht,  die  dementsprechend  auch  eine  vereinfachte 
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Form  zeigen  (Fig.  627  u.  629).  Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung 
führt  also  ausser  zur  Stockbildung  noch  zum  Polymorphismus. 

Die  Medianzoide  sind  als  Pflegethiere  (Phorozoide)  zum  Auf- 
ziehen der  Geschlechtsindividuen  (Gonozoide)  bestimmt,  die  sie  an 
ihrem  Ventralauswuchs  mit  sammt  der  sie  erzeugenden  Urgeschlechts- 
knospe  (Protogonozoid)  tragen  (Fig.  618,  619  und  622).  Die  Phoro- 
zoide sind,  wie  schon  erwähnt,  der  Fortpflanzung  nicht  fähig  und  sind 
insofern  eigentliche  Ammen,  wie  man  sie  ja  auch  als  zweite  Ammen- 
form, und  zwar  insofern  mit  grösserem  Recht  angesprochen  hat,  als 
die  erste  Ammenform  (das  Oozoid)  ausser  dem  Beruf  des  Aufziehens 
der  Lateral-  und  Medianzoide  (Gastero-  und  Phorozoide)  noch  den- 
jenigen hat,  die  meisten  dieser  Individuen  selbst  zu  erzeugen. 

Aus  den  vom  Ventralstolo  des  Oozoids  (der  geschwänzten  Larve) 
abgeschnürten  und  an  ihren  Rückenfortsatz  gelangten  Wanderknospen 
gehen  am  Stiel  der  Mediansprosse  (Phorozoide,  Pflegethiere)  die  Ur- 
geschlechtsknospen   (Protogonozoide)   hervor.     Diese   vermehren   sich, 


ohne    eine    weitere 


Ausbildung 


erlangt    zu    haben, 


Wege 


durch    mehrfach 
die  Geschlechts- 


wiederholte Theilung,  und  bringen  auf  diesem 
thiere  (Gonozoide)  hervor  (Fig.  619  u.  622). 

Wenn  sich  dieser  letztere  Vorgang  so  verhält,  wie  man  aus  den 
Beobachtungen  von  Grobben,  Uljanin  und  Neumann  entnehmen 
muss,  so  würde  in  den  Entwicklungsgang  von  Doliolum  eine  zweite 
sich  auf  ungeschlechtlichem  Wege  vermehrende  Generation  eingefügt 
sein,  deren  Individuen  freilich  nicht  zu  weiterer  Ausbildung  gelangen, 
sondern  auf  einer  sehr  niederen  Entwicklungsstufe  stehen  bleiben, 
Sie  können  daher  auch  die  von  ihnen  producirten  Blastozoide  nicht 
zur  Entwicklung  bringen,  sondern  diese  Aufgabe  übernimmt  das  sie 
an  seinem  Ventralauswuchs  tragende  Phorozoid.  Dieses  ist  also  nicht, 
wie  man  früher  annahm,  die  Mutter  der  Geschlechtsindividuen,  sondern 
nur  ihre  Ernährerin  und  Erzieherin,  weshalb  die  Bezeichnung  Pflege- 
thier  als  eine  sehr  geeignete  erscheint. 

Nach  dieser  Auffassung  treten  also  beim  Generationswechsel  von 
Doliolum  auf : 

1)  die  Geschlechtsgen  eratio  n  (Gonozoide),  aus  deren 
Eiern  hervorgeht : 

2)  das  Oozoid  (die  geschwänzte  Larve  oder  die  sog. 
erste  Ammenform).     Es  produzirt   auf  ungeschlechtlichem  Wege: 

8)  die  dritte  Generation,  d.  h.  die  W  a  n  d  e  r  k  n  o  s  p  e  n,  die 
sich   an    ihm  in  dreierlei  verschiedener  Weise  umbilden,   nämlich  zu : 

a)  Lateralsprossen  (Lateralzoiden,  Gasterozoiden), 

b)  Mediansprossen     (Medianzoide n,     Phorozoiden, 
Pflegethieren). 

c)  U  r  g  e  s  c  h  1  e  c  h  t  s  k  n  o  s  p  e  n  (P  r  o  t  o  g  o  n  o  z  o  i  d  e  n). 

Die  Lateralzoide  und  Medianzoide  ermangeln  der  Fortpflanzungs- 
fähigkeit und  dienen  zum  Ernähren  und  Aufammen  der  anderen 
Individuen  der  Kette;  die  Urgeschlechtsknospen  hingegen  erzeugen 
durch  Theilung  oder  Knospung: 

die  Generation  der  Geschlechtsthiere  (Sexualblasto- 
zoide,  Gonozoide),  von  denen  wir  vorher  ausgingen. 

Nach  der  hier  vertretenen,  sich  vor  Allem  an  die  Befunde  von 
Uljanin  und  Neumann  anlehnende  Auffassung  folgen  auf  die  Geschlechts- 
generation zwei  auf  ungeschlechtlichem  Wege  sich  fortpflanzende  Gene- 
rationen:  das  Oozoid  und  Protogonozoid.    Die  Metagenese  von  Doli- 
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olum    besteht   demnach    aus    einer   Geschlechtsgeneration    und    zwei 
ungeschlechtlichen  Generationen. 

Zwei  ungeschlechtliche  Generationen  nahm  auch  Gegeben  an,  das 
Oozoid  (erste  Ammenform)  und  das  Phorozoid  (zweite  Ammenform),  doch 
haben  wir  bereits  gesehen,  dass  dem  letzteren  allein  die  Function  des 
Aufammens  der  vom  Protogonozoid  hervorgebrachten  Geschlechtsknospen 
(Gonozoide)  zukommt.  Uljanin  beurtheilte  es  denn  auch  als  Pflegethier  und 
leitete  die  an  seinem  Ventralauswuchs  anhaftenden  Knospen  von  einer 
Urknospe  ab,  doch  macht  er  keinen  besonderen  Unterschied  zwischen  der 
letzteren  und  den  Geschlechtsknospen  und  nahm  insofern  nur  zwei 
Generationen  an,  nämlich : 

1)  die  Geschlechtsgeneration  (Gonozoide), 

2)  die  ungeschlechtliche  Generation  (Oozoid,  geschwänzte  Larve, 
erste  Ammenform),  deren  aus  den  Wanderknospen  des  Ventralstolo  hervor- 
gehende Individuen  der  Herkunft  nach  gleichwerthig,  aber  polymorph 
(als  Gastero-,  Phoro-  und  Gonozoide)  ausgebildet  sind. 

"Wenn  die  Geschlechtsurknospe  durch  wiederholte,  auf  einander 
folgende  Theilungen  eine  grössere  Zahl  von  Geschlechtsknospen  aus  sich 
hervorgehen  lässt,  woran  nach  den  Beobachtungen  von  Uljanin  und 
Neumann  wohl  kaum  zu  zweifeln  ist,  so  wird  man  sie  zwar  mit  den 
beiden  anderen  polymorphen  Formen  (Gastero-  und  Phorozoiden)  gleich- 
setzen (Uljanin),  aber  die  Geschlechtsknospen  (Gonozoide)  selbst  als  ihre 
Nachkommen,  d.  h.  als  eine  neue  Generation  ansehen  müssen.  Dass  das 
Protogonozoid  auf  einer  so  niederen  Entwicklungsstufe  stehen  bleibt,  kann 
dabei  nicht  weiter  in  Betracht  kommen,  und  zwar  um  so  weniger,  als 
man  auch  von  anderen  Thierformen  die  Fähigkeit  kennt,  sich  in  einem 
niederen  Entwicklnngszustand  fortzupflanzen  (Hydroiden,  Anthozoen,  Trema- 
toden,  Cestoden,  Bryozoen). 

Ausser  acht  gelassen  wurde  bei  dieser  Besprechung  des  Generations- 
wechsels von  Doholum,  dass  auch  den  Wanderknospen  am  Körper  des 
Oozoids  und  an  seinem  Rückenfortsatz  die  Fähigkeit  der  Vermehrung 
durch  Theilung  zukommt  (Fig.  609,  p.  815),  wodurch  der  Generations- 
wechsel in  Folge  des  Einschiebens  neuer  ungeschlechtlicher  Generationen 
eine  weitere  Complication  erfahren  würde.  Durch  dieses  Verhalten  der 
Wanderknospen  im  Allgemeinen  wird  auch  das  Theilungsvermögen  des 
Protogonozoids  in  ein  etwas  anderes  Licht  gerückt.  Weiter  soll  hier  auf 
die&e  Vorgänge,  wie  auch  auf  einen  Vergleich  mit  den  entsprechenden 
Verhältnissen  der  übrigen  Tunicaten  nicht  eingegangen  werden,  da  hierzu 
in  dem  folgenden  Abschnitt  noch  Gelegenheit  sein  wird  (p.  858  u.  859). 

Dolchinia  und  Anchinia. 

Doli  olum  wurde  zunächst  für  sich  behandelt,  weil  für  die  anderen 
beiden  Gattungen  der  Ausgangspunkt,  das  Oozoid,  nicht  bekannt  und 
dadurch  die  sichere  Beurtheilung  des  Generationswechsels  erschwert  ist. 
Bei  Dolchinia  allerdings  lassen  die  bisher  bekannt  gewordenen  That- 
sachen  ohne  weiteres  darauf  schliessen,  dass  die  betreffenden  Vorgänge 
denen  bei  Do  Hol  um  im  Ganzen  entsprechen,    denn  man  kennt  wie  bei 

diesem: 

1)  eine  Geschlechtsgeneration  (Gonozoide),  aus  deren  Eiern 

sicher  hervorgehen  wird : 

2)  das  Oozoid,  welches  dann  jedenfalls  auf  ungeschlechtlichem 
Wege,  wenn  auch  auf  bisher  unbekannte  Weise,  hervorbringt: 
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3)  die  Wanderknosp  en  als  dritte  Generation.  Diese  bilden  sich 
um  zu : 

a)  Lateralzoiden  (Korotneff's   „Respirationsthieren") 

b)  Phorozoiden   (Pflegethieren) 

c)  Urgeschlechtsknospen  (Protogonozoiden), 

wie  sicher  angenommen  werden  darf,  wenn  auch  alle  diese  Vorgänge  nicht 
so  genau  wie  für  Doliolum  bekannt  sind. 

Die  „Lateralzoide"  und  Phorozoide  sind  steril  und  dienen,  wie  bei 
Doliolum,  der  Ernährung,  Respiration  und  zum  Aufammen  der  übrigen 
Kettenthiere,  die  Urgeschlechtsknospen  dagegen  erzeugen  durch  Theilung 
oder  Knospung  wieder: 

die  Ges  ch  1  ech  t  s  t hi er e  (Gonozoide,  von  denen  vorher  aus- 
gegangen wurde,  so  dass  unter  der  wahrscheinlichen  Voraussetzung  der 
Bestätigung  dieser  Annahmen  durch  spätere  Beobachtungen  für  den 
Generationswechsel  von  Dolchinia  im  Ganzen  die  vorher  für  Doliolum 
gemachten  Ausführungen  gelten   dürften. 

Nicht  ganz  so  leicht  ist  die  Uebereinstimmung  bei  Anchinia 
herbeizuführen.  Zwar  ist  auch  hier  die  Geschlechtsgeneration 
vorhanden  und  aus  den  Eiern  der  Gonozoide  wird  gewiss  das  Oozoid 
hervorgehen,  welches  die  W  an  de  rkn  o  spen  als  dritte  Genera  ti  on 
erzeugt,  aber  die  beiden  sterilen  Pormen  sind  nicht  so  ganz  eindeutig. 
Dies  gilt  zunächst  für  ihre  Gestaltungsverhältnisse,  die  sie  nicht  so  specia- 
lisirt  wie  bei  Dolchinia  und  Doliolum  erscheinen  lassen,  sowie  auch 
für  die  Function  des  Tragens  und  Aufziehens  von  Geschlechtsknospen, 
welche  nicht  in  gleicher  Weise,  wie  bei  den  Pflegethieren  von  Doliolum 
und  Dolchinia  beobachtet  werden  konnte,  so  dass  von  Phorozoiden 
im  selben   Sinn  wie  dort  eigentlich  nicht  gesprochen   werden  kann. 

Da  Urgeschlechtsknospen  durch  die  Lage  am  Stiel  von  Pflegethieren 
nicht  besonders  ausgezeichnet  sind,  ist  es  schwierig,  in  dieser  Beziehung 
die  Uebereinstimmung  in  der  Zahl  der  auf  einander  folgenden  Generationen 
mit  Doliolum  und  Dolchinia  festzustellen.  Zwar  ist  anzunehmen 
dass  den  jungen  Knospen  von  Anchinia  wie  bei  jenen  Formen  die 
Fähigkeit  zukommt,  sich  durch  Theilung  oder  Knospung  zu  vermehren, 
aber  so  viel  man  sehen  kann,  verhält  sich  keine  von  ihnen  gerade  so, 
dass  sie,  wie  die  Geschlechtsurknospen  der  anderen  Formen,  durch  mehrfach 
auf  einander  folgende  Theilungen  eine  Anzahl  von  Knospen  liefert, 
die  sich  zu  Gonozoiden  entwickeln.  Ob  nun  auch  bei  Dolchinia  die 
Geschlechtsknospen  erst  durch  Theilung  aus  primären  Knospen  entstehen 
oder  aber  sich  direct  aus  ihnen  entwickeln,  muss  wohl  vorläufig  unent- 
schieden bleiben.  Im  letzteren  Fall  wären  die  Wanderknospen  mit  den 
jungen  Geschlechtsknospen  identisch ,  die  Generation  der  Geschlechts- 
urknospen würde  ausfallen  und  die  Metagenese  von  An  chin  ia  bestände 
dann  nur  aus  einer  Geschlechts-  und  einer  ungeschlechtlichen  Generation, 
nicht  aus  deren  zwei  wie  bei  Doliolum  und  Anchinia,  obwohl  man 
im  Ganzen  mehr  geneigt  ist,  auch  in  dieser  Hinsicht  eine  weitergehende 
Uebereinstimmung  anzunehmen. 

Allgemeines. 

Ein  Ueberblick  über  die  Vorgänge  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung bei  den  Tunicaten  lässt  vor  Allem  deren  grosse  Verschieden- 
artigkeit hervortreten,  wodurch  sie  für  eine  kurze  Zusammenfassung 
erhebliche  Schwierigkeiten  bieten.     Die  von  der  Körperwand  und  der 
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ihr  anliegeaden  Zellschichten  ausgehende  palleale  Knospung  und  die 
im  Zusammenhang  mit  gewissen  inneren  Organen  erfolgende  pylo- 
rische  oder  epicardiale  Knospung  einzelner  Abtheilungen  der  Ascidien 
zeigen  eine  grosse  Verschiedenheit  von  der  stolonialen  Knospung, 
wie  sie  bei  anderen  Ascidien  und  in  möglicher  Weise  modificirter 
Form  bei  P3TOSomen,  Salpen  und  Doliolideu  gefunden  wird. 

Hier  drängt  sich  nun  ganz  von  selbst  die  Frage  auf,  in  welchen 
ßezieliuniieii  bei  den  Tuiiicaten  die  verschiedenen  Formen  der 
ungesciileclitlichen  Fortpflanzung  zu  einander  stehen,  ob  sie  aus 
einander  hervorgegangen  sind  und  in  welcher  Weise  dies  geschehen  ist. 
Für  eine  befriedigende  Beantwortung  dieser  Frage  ist  die  bisherige 
Kenntniss  dieser  Vorgänge  nicht  genügend  und  es  fehlt  an  den  nöthigen 
Uebergängen  zwischen  den  einzelnen,  mehr  oder  weniger  von  einander 
abweichenden  Knospungsarten.  Ueberwiegend  ist  entschieden  die  sehr 
characteristische  Form  der  stolonialen  Knospung  und  die  verschiedent- 
Hch  geäusserte  Vermuthung,  dass  sie  die  den  Tunicaten  ursprünglich 
zukommende  Art  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  sei,  von  der 
sich  die  anderen  Formen  ableiten,  ist  zum  mindesten  naheliegend. 
Zu  beachten  ist  aber  dabei,  d^ss  sie  an  und  für  sich  nicht  ursprüng- 
lich sein  kann,  sondern  gewiss  auf  eine  direct  vom  Körper  ausgehende 
Knospung  zurückgeführt  werden  muss.  Derartige  Knospungsarten 
sind  nun  thatsächlich  bei  den  Ascidien  vorhanden,  wie  wir  sahen,  nur 
erscheint  es  bei  ihnen  ebenfalls  fragl.ich,  ob  gerade  sie  ursprüngliche 
und  nicht  vielleicht  selbst  abgeleitete  Formen  der  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  darstellen.  Das  Für  und  Wider  kann  hier  nicht  er- 
örtert werden,  auch  dürften  die  bisher  bekannt  gewordenen  Thatsachen, 
wie  gesagt,  für  eine  ausschlaggebende  Beurtheilung  nicht  genügen. 

Was  nun  die  stoloniale  Knospung  selbst  anbetriff"t,  so  braucht 
kaum  bemerkt  zu  werden,  dass  sie  in  der  Form,  wie  sie  uns  bei  den 
Salpen,  Doliolideu  und  Pyrosomen  entgegentritt,  nichts  Ursprüngliches 
an  sich  hat,  sondern  entweder  von  einer  am  Körper  rasch  auf  einander 
folgenden  Knospung  (Pyrosomen?)  oder  von  einer  echten  Stolonen- 
knospung  abzuleiten  ist,  wie  wir  sie  bei  den  Ascidien  (Clavelliniden) 
kennen  lernten.  Wenn  die  Stolonen  der  DolioHden,  Salpen  und  Pyro- 
somen ursprünglich  Ausläufer  waren,  an  denen  in  gewissen  Abständen 
Knospen  auftraten,  so  sind  sie  jetzt  zu  einem  Körperfortsatz  (Stolo 
prolifer)  geworden,  der  fast  ganz  (Salpen)  oder  sogar  vollständig  in 
die 'Bildung  der  dicht  an  einander  gedrängten  Knospen  aufgeht  (Dolio- 
liden,  Pyrosomen).  Noch  stärker  verändert  erscheinen  die  Verhält- 
nisse dann,  wenn  der  eigentliche  Stolo  nur  noch  die  Productiou  der 
Knospen  zu  bewirken  hat,  die  sich  in  ganz  frühen  Stadien  von  ihm 
ablösen,  um  sich  auf  einen  anderen  Auswuchs  des  Körpers  zu  begeben 
und  dort  ihrer  Reife  entgegen  zu  gehen,  wie  es  bei  den  Doliolideu 
geschieht. 

Gleichviel,  welcher  Art  nun  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung 
ist,  in  allen  den  genannten  Abtheilungen  der  Tunicaten,  bei  den  so- 
cialen und  zusammengesetzten  Ascidien  sowohl,  wie  bei  den  Pyro- 
somen, Salpen  und  Doliolideu  führt  sie  zur  Stockbildung  und  in 
Verbindung  damit  kann  dann  zwischen  den  Individuen  des  Stockes 
eine  Arbeitstheilung  eintreten,  die  einen  Polymorphismus  zur 
Folge  hat.  Besonders  kann  die  Function  der  geschlechtlichen  Fort- 
pflanzung bestimmten  Individuen  übertragen  werden,  und  so  kommt 
es   zu   einem    mehr  oder  weniger  deutlichen,   unter  Umständen  sogar 
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sehr  stark  ausgeprägten  Generationswechsel,  wobei  besonders  an  die 
Salpen  und  vor  Allem  an  die  Dolioliden  zu  denken  ist. 

Die  Entstehung  des  Generationswechsels  und  die  Thatsache,  das& 
die  Vorgänge  bei  der  Knospenentwicklung  von  der  Embryonal- 
entwicklung sehr  verschieden  verlaufen  können,  sind  wohl  die  beiden 
hervorstechendsten  Punkte  in  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
der  Tunicaten  und  haben  dementsprechend  eine  besonders  eingehende 
Behandlung  von  Seiten  der  Autoren  erfahren.  Hier  sollen  bezüglich 
des  vorweg  zu  nehmenden  zweiten  Punktes  nur  die  hauptsächlich  in 
Frage  kommenden  entwicklungsgeschichtlichen  Thatsachen  einander 
gegenüber  gestellt  werden,  zumal  von  diesen  Differenzen  bei  Be- 
sprechung der  Knospenentwicklung  schon  wiederholt  die  Rede  war. 

Ganz  besonders  characteristisch  bezüglich  der  Verschiedenheit 
zwischen  Knospen-  nnd  Embryonalentwicltlung-  ist  das  Nerven- 
system. In  der  Embryonalentwicklung  vom  Ectoderm  herrührend, 
entsteht  es  in  den  Knospen  vom  inneren  Blatt;  wenigstens  gilt  dies 
in  der  Hauptsache  für  die  Ascidien,  bei  denen  das  Innenblatt  im  All- 
gemeinen von  der  Wand  des  Kiemenraumes  herrührt,  also  entoder- 
nialer  Natur  ist.  Wir  möchten  hier  nur  diejenigen  Fälle  ins  Auge 
fassen,  bei  denen  die  betreffende  Bildungsweise  als  sichergestellt  er- 
scheint, denn  bekanntermassen  hat  man  das  Nervensystem  auch  bei 
der  Knospung  mancher  Ascidien,  wie  auch  besonders  bei  Pyrosomen 
und  Salpen,  auf  das  Ectoderm  zurückgeführt  und  ihm  anscheinend 
mit  grösserem  Recht  bei  Pyrosomen,  Salpen  und  Dolioliden  einen 
mesodermalen  Ursprung  zugeschrieben.  Wenn  diese  Angaben  auch 
sehr  verschiedenartige  und  zum  Theil  recht  unsicherer  Natur  sind, 
so  geht  doch  immerhin  so  viel  mit  Bestimmtheit  aus  ihnen  hervor, 
dass  die  Entstehungsweise  des  betreffenden  Organsystems  in  der 
Knospenentwicklung  eine  ganz  andere  als  in  der  Embryonalentwick- 
lung ist. 

Dies  gilt  in  vollem  Masse  auch  für  das  andere  hierbei  besonders 
in  Betracht  kommende  Organsystem,  nämlich  für  den  Peribranchial- 
raum.  Wenn  wir  auch  hier  wieder  die  Ascidien  voranstellen,  bei  denen 
diese  Verhältnisse  besonders  klar  liegen,  so  steht  der  Bildung  der 
Peribranchialsäcke  in  Form  von  ectodermalen  Einstülpungen  bei  den 
Embryonen  diejenige  als  Divertikel  des  Entodermsackes  bei  den 
Knospen  gegenüber.  Entodermal  oder  mesodermal  dürfte  der  Ur- 
sprung der  Peribranchialsäcke  auch  bei  den  Pyrosomen  und  Salpen 
sein,  während  sie  bei  den  Embryonen  so  wie  bei  den  übrigen  Tuni- 
caten aus  dem  Ectoderm  entstehen.  Dass  aber  eine  derartige  Differenz 
nicht  immer  vorhanden  zu  sein  braucht,  geht  aus  dem  Verhalten  der 
Doliolum -Knospen  hervor,  bei  denen  Peribranchialraum  und  Cloake 
entsprechend  der  Embryonalentwicklung  als  Ectoderineinstülpungen 
gebildet  werden. 

Es  bestehen  noch  mannigfache  Differenzen  zwischen  Knospen- 
und  Embryonalentwicklung  hinsichtlich  der  Herkunft  und  Ausbildung 
der  einzelnen  Organsysteme,  z.  B.  des  Pharyngeal-  und  Peribranchial- 
raumes,  der  Kiemenspalten,  Herz-Pericardbildung  u.  a.,  doch  kann 
darauf  im  Einzelnen  hier  nicht  eingegangen  werden.  Es  sei  nur  noch 
an  zwei  Fälle  erinnert,  welche  recht  geeignet  erscheinen,  diese  Ver- 
hältnisse klar  zu  beleuchten.  Der  eine  betrifft  die  schon  früher  (p.  712 
u.  742)  besprochene  Herkunft  des  inneren  Knospenblattes  der  Botryl- 
liden  vom  Peribranchialepithel  des  Oozoids,  also  von  einer  ectodermalen 
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Schicht,  der  andere  Fall  bezieht  sich  auf  die  Umbildung  der  soge- 
nannten secundären  Cloakenstränge  von  Do  Hol  um  zum  Pharynx 
des  Blastozoids,  einem  sonst  entodermalen  Gebilde,  welches  jedoch  in 
diesem  Fall  ectodermaler  Natur  sein  würde  (vgl.  oben  p.  809  u.  828). 
In  beiden  Fällen  steht  die  Herkunft  der  betreffenden  Anlagen  in 
directem  Gegensatz  zu  ihrem  sonstigen  Verhalten  und  zu  ihrer  Ent- 
stehung bei  der  Embryonalentwicklung;  ihre  weitere  Differenzirung 
stimmt  aber  nichtsdestoweniger  mit  dem  überein,  was  man  sonst  zu 
finden  gewöhnt  ist. 

Abgesehen  von  allen  denjenigen  Differenzen  zwischen  Knospen- 
und  Embryonalentwicklung,  die  zweifelhafter  Natur  sein  und  nur  auf 
ungenügender  Beobachtung  beruhen  könnten,  bleiben  doch  noch  ge- 
nügend und  durchaus  feststehende  Fälle  übrig,  bei  denen  an  einer 
solchen  Verschiedenheit  in  keiner  Weise  zu  zweifeln  ist.  Entwicklungs- 
vorgänge, die  anscheinend  in  ganz  übereinstimmender  Weise  verlaufen, 
basiren  dennoch  auf  völlig  verschiedener  Grundlage,  dagegen  können 
einander  durchaus  entsprechende  Organsysteme  auf  sehr  verschiedenem 
Wege  zu  Stande  kommen,  und  bei  nahe  verwandten  Formen  findet 
man  in  dieser  wie  in  anderen  Beziehungen  die  stärksten  Differenzen. 
So  konnte  Heider  auf  Grund  seines  Studiums  der  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  der  Tunicaten,  sowie  seiner  eigenen  Beobachtungen  über 
die  Embryonalentwicklung  der  Salpen  (1895  u.  1897)  mit  Recht  von 
„einer  förmlichen  Anarchie^'  in  der  Entwicklungsgeschichte  der  Tuni- 
caten sprechen. 

Es  fragt  sich  nun,  welche  Gründe  für  diese  ungemein  weitgehende 
Abweichung  der  Knospenentwicklung  von  der  Embryonalentwicklung 
vorhanden  sind.  Man  wird  denjenigen  von  vornherein  zustimmen, 
welche  die  Gründe  darin  suchen,  dass  bei  der  Embryonalentwicklung 
ein  ganz  anderer  Ausgangspunkt  als  bei  der  Knospenentwicklung  vor- 
handen ist.  Die  erstere  geht  vom  Ei  und  von  den  Furchungsstadien 
aus,  während  bei  der  letzteren  von  Anfang  an  die  zwei-  bis  drei- 
blättrige Knospe  als  Grundlage  gegeben  ist.  Es  wäre  denkbar,  dass 
damit  schon  die  Veranlassung  zu  einem  diff'erenten  Verlauf  der  Ent- 
wicklungsvorgänge vorliegt,  obwohl  dies  natürlich  nicht  als  eine  Er- 
klärung betrachtet  werden  kann,  solange  man  nicht  weiss,  wie  die 
Organanlagen  in  den  Blättern  der  nur  erst  aus  verhältnissmässig  wenig 
Zellen  bestehenden  jungen  Knospe  vertheilt  sind. 

.  Als  unbedingt  nothwendig  wird  man  die  Abweichungen  im  Verlauf 
der  Knospenentwicklung  schon  wegen  ihres  mit  der  Embryonalentwick- 
lung weit  mehr  übereinstimmenden  Verlaufs  bei  anderen  Thierformen 
nicht  bezeichnen  wollen,  obwohl  man  allerdings  auch  bei  ihnen  gewisse, 
wenn  auch  nicht  so  weit  gehende  Differenzen  findet;  es  sei  in  dieser 
Beziehung  an  das  Verhalten  der  Bryozoen  und  Plathelminthen  erinnert 
(vgl.  oben  p.  587,  606  u.  693).  Bei  denjenigen  Thieren,  die  eine  Meta- 
morphose und  zumal  eine  solche  mit  einer  vom  ausgebildeten  Thier 
recht  verschiedenen  Larvenform  durchlaufen,  zu  denen  die  Tunicaten 
gewiss  zu  rechnen  sind,  wäre  es  immerhin  möglich,  dass  der  Ausfall 
der  Larvenstadien  und  der  für  ihre  Ausbildung  nöthigen  Entwicklungs- 
vorgänge eine  Modification  der  Entwicklung  mit  sich  bringen  könnte. 
Bei  den  Tunicaten  ist  die  durch  die  Embryonalentwicklung  zu  gestal- 
tende Form  der  geschwänzten,  mit  Chorda,  langem  Nervenstrang  und 
Sinnesorganen  versehenen  Larve  eine  recht  abweichende  von  derjenigen, 
welche  bei  der  Knospenentwicklung  direct  hervorgebracht  wird.     Wie 
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der  Wegfall  der  Metamorphose  im  Allgemeinen  die  Entwicklungsvor- 
gänge mehr  oder  weniger  zu  beeinflussen  pflegt,  so  wäre  dies  gewiss 
beim  Uebergang  zu  den  stark  veränderten  Bedingungen  der  Knospen- 
entwicklung in  noch  höherem  Masse  denkbar. 

Man  war  vielfach  zu  der  Annahme  geneigt,  dass  alle  wichtigeren 
Organanlagen  vom  Mutterthier  direct  in  die  Knospe  übergingen,  so 
dass  in  ihr  keine  solchen  neu  gebildet  würden,  sondern  dass  dies  nur 
in  der  Embryonalentwicklung  geschähe.  Der  Verlauf  einer  grösseren 
Zahl  von  Knospungsvorgängen  bei  den  Tunicaten  weist  allerdings  auf 
ein  solches  Verhalten  hin,  wie  dies  bei  der  Abschnürung  der  Knospen 
von  dem  die  Organanlagen  bereits  enthaltenen  Stolonen  der  Dolioliden, 
Salpen,  Pyrosomen  und  Ascidien  mehr  oder  weniger  deutlich  hervor- 
tritt (Fig.  608,  580,  551  u.  537).  Betrachtet  man  hingegen  die  sehr 
einfach  gebauten  Knospenanlagen  mancher  Ascidien  (Fig.  510  u.  537, 
so  wird  man  einer  derartigen  Auffassung  schon  weniger  zuneigen. 
In  der  That  kann  es  hier,  wie  aber  auch  bei  den  Formen  mit  weit 
ausgebildetem  Stolo,  keinem  Zweifel  unterliegen,  dass  in  der  Knospe 
Organe  neu  angelegt  werden ;  wir  erinnern  an  die  Cloaken  ein- 
stülpungen  der  Dolioliden,  um  nur  ein  Beispiel  zu  nennen.  Eine 
ganze  Reihe  anderer  ergiebt  sich  ohne  Weiteres  aus  unserer  früheren 
Darstellung  der  Knospenentwicklung  und  der  bei  ihr  stattfindenden 
Organbildung. 

Gewisse  Organanlagen  können,  zumal  in  den  noch  ungemein  ein- 
fach gebauten  jüngsten  Knospen  in  einigermassen  vorgebildetem  Zu- 
stand nicht  vorhanden  sein;  inwieweit  nichtsdestoweniger  Bestimmung 
für  sie  getroffen  ist,  müsste  Gegenstand  weiterer  Beobachtungen  und 
besonders  darauf  hin  gerichteter  Experimente  sein.  Die  Vermuthung, 
dass  das  für  die  Bildung  der  Knospen  und  ihrer  Organe  bestimmte 
Material  schon  bei  der  Embryonalentwicklung  gewissermassen  zurück- 
gestellt würde,  ist  auch  für  die  Tunicaten  ausgesprochen  worden, 
ohne  allerdings  unseres  Wissens  bisher  bewiesen  werden  zu  können. 
Die  Neubildung  wichtiger  und  sehr  umfangreicher  Theile  des  Körpers, 
wie  sie  durch  die  Regenerationsversuche  von  J.  Lob,  Driesch  u.  A. 
nachgewiesen  wurde,  spricht  nicht  gerade  für  eine  derartige  Annahme. 
Auf  die  sich  hieran  anknüpfenden  Fragen  wird  übrigens  im  Capitel 
Regeneration   näher  einzugehen  sein. 


Was  nun  den  anderen,  bei  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
der  Tunicaten  so  auffallenden  Punkt,  nämlich  den  (xeiierations- 
wechsel  betriff't,  so  ist  er  am  ausgeprägtesten  bei  den  Dolioliden 
entwickelt  und  spielt  eine  wichtige  Rolle  bei  den  Salpen  und  Pyro- 
somen. Erscheinungen,  die  sich  als  Generationswechsel  deuten  lassen, 
werden  auch  bei  Synascidien  gefunden.  Alle  diese  Vorgänge  sind  aber 
ebensowenig  wie  die  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der  Tuni- 
caten in  eine  Reihe  zu  bringen,  wodurch  es  ungemein  erschwert  wird, 
für  das  Zustandekommen  des  Generationswechsels  eine  brauchbare 
Erklärung  zu  finden. 

Gehen  wir  von  den  einfachen  Verhältnissen  der  Stolonenknospung 
bei  den  Ascidien  aus,  so  sieht  man  den  Stock  der  Clavelliniden  oder 
Perophoriden  dadurch  zu  Stande  kommen,  dass  an  dem  vom  Oozoid 
ausgehenden  Stolo  neue  Individuen  durch  Knospung  entstehen.  Die 
Fähigkeit   der   ungeschlechtlichen   Fortpflanzung    scheint    den   Blasto- 
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zoiden  nicht  zuzukommen,  sondern  sie  ist  anscheinend  auf  das 
Oozoid  beschränkt,  während  dieses  sowohl,  wie  auch  die  Blastozoide 
sich  auf  geschlechtlichem  Wege  fortzupflanzen  vermögen.  Hier  ist 
also  die  Fähigkeit  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  im  Allgemeinen 
sämmtlichen  Individuen  des  Stockes  eigen,  doch  gilt  dies  durchaus 
nicht  für  alle  Ascidien,  wie  wir  schon  früher  sahen.  So  geht  bei 
Distaplia  das  Oozoid  zu  Grunde,  ohne  die  Geschlechtsreife  erlangt 
zu  haben,  und  diese  ist  zum  mindesten  auch  der  ersten  Knospen- 
generation versagt.  Bei  den  Botrylliden  enthält  das  Oozoid  zwar 
schon  recht  weit  ausgebildete  Geschlechtsproducte,  aber  zur  Reife  ge- 
langen sie  nicht  in  ihm,  sondern  erst  in  den  Blastozoiden  der  folgen- 
den Generationen,  an  die  sie  abgegeben  werden.  Dies  braucht  nicht 
einmal  in  der  nächsten,  sondern  erst  in  einer  der  folgenden  Gene- 
rationen zu  geschehen  und  kann  sich  bis  zur  6.  und  7.  Generation 
hinausschieben,  so  dass  also  eine  Anzahl  zwar  mit  Geschlechtszellen 
versehener,  aber  doch  auf  ungeschlechtlichem  Wege  sich  fortpflanzen- 
der Generationen  auf  einander  folgt,  ehe  die  Geschlechtsgeneration 
auftritt. 

Schon  bei  den  Ascidien  kann  also  eine  Reihe  ungeschlechtlicher 
Generationen  mit  einer  Geschlechtsgeneration  abwechseln,  und  es  liegt 
kein  rechter  Grund  vor,  weshalb  nicht  schon  hier  von  einem  Gene- 
rationswechsel gesprochen  werden  sollte,  obwohl  diejenigen  Autoren, 
welche  wie  Ganin,  Grobben  und  Uljanin  zu  einer  solchen  Auf- 
fassung hinneigten,  einen  ziemlichen  Widerstand  erfuhren  (Seeliger). 

Bedenken  wird  man  allerdings  darin  finden  können,  dass  in  den 
Individuen  der  ungeschlechtlichen  Generationen  schon  Geschlechts- 
producte vorhanden  sind  und  sie  somit  nur  als  unterdrückte  Geschlechts- 
thiere,  aber  doch  als  solche  erscheinen.  Dasselbe  ist  schliesslich  bei 
den  Salpen  der  Fall,  deren  Geschlechtsanlage  vom  Mutterthier  auf  die 
Blastozoide  übergeht.  Allerdings  hat  dieses  Verhalten  gerade  auch  bei  den 
Salpen  Veranlassung  gegeben,  das  Bestehen  eines  Generationswechsels 
anzuzweifeln  (vgl.  weiter  unten  p.  857),  aber  am  Ende  wird  ein  Gene- 
rationswechsel überhaupt  kaum  anders  als  durch  Unterdrückung  der 
Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  bei  gewissen  Individuen 
zu  Stande  kommen  können. 

Wenn  wir  schon  bei  den  Ascidien  von  einem  Generationswechsel 
spfechen,  wogegen  uns,  wie  gesagt,  kein  stichhaltiger  Grund  vorzu- 
liegen scheint,  so  ist  zu  bemerken,  dass  er  nicht  so  klar  hervortritt 
wie  bei  den  Salpen  und  Dolioliden.  Dies  kommt  daher,  dass  es  sich 
nicht,  wie  bei  diesen,  in  der  Hauptsache  um  ein  in  besonderer  Weise 
ausgezeichnetes  Individuum  handelt,  von  welchem  die  Bildung  der  auf 
ungeschlechtlichem  Wege  erzeugten  Individuen  der  Colonie  ausgeht, 
sondern  die  in  ihr  enthaltenen  und  sie  zusammensetzenden  Blasto- 
zoide vermehren  sich  ihrerseits  alsbald  wieder  auf  ungeschlechtlichem 
Wege.  Wenn  auch  das  Oozoid  im  Ascidienstock  eine  für  deren  Ent- 
stehung sehr  wichtige  Rolle  spielt,  so  bewahrt  es  diese  doch  längst 
nicht  im  gleichen  Masse  wie  bei  jenen  Colonien,  es  kann  im  Gegen- 
theil  schon  einer  frühzeitigen  Rückbildung  verfallen  (Distomiden,  Diplo- 
somiden,  Botrylliden),  ohne  dass  die  Colonie  und  ihre  Weiterentwick- 
lung dadurch  in  Mitleidenschaft  gezogen  wird. 

In  dieser  Hinsicht  recht  ähnlich  liegen  die  Verhältnisse  bei  den 
Pyrosomen,  deren  Oozoid  (Cyathozoid)  ebenfalls  zur  Rückbildung  ge- 
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langt,  wenn  die  vier  ersten  Blastozoide  (Ascidiozoide)  bis  zu  einem 
gewissen  Grad  ihrer  Entwicklung  gediehen  sind  und  von  ihnen  die 
Weiterbildung  des  Pyrosomenstockes  besorgt  wird.  Von  dem  Oozoid 
geht  zwar  die  Gründung  der  Colonie  aus,  aber  in  dieser  spielt  es 
späterhin  keine  Rolle  mehr  und  kommt  demnach  auch  nicht  zur  ge- 
schlechtlichen Fortpflanzung.  Seine  Fälligkeit  zur  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  ist  mit  der  Production  der  vier  Primärblastozoide  er- 
schöpft und  sie  wird  nunmehr  diesen ,  bezw.  den  folgenden  Gene- 
rationen von  Blastozoiden  überlassen,  die  ihrerseits  die  Geschlechtsreife 
erlangen.  Die  Blastozoide  der  Pyrosomencolonie  sind  demnach  sowohl 
zur  ungeschlechtlichen  wie  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  befähigt, 
und  der  Generationswechsel  besteht  also  in  der  Abwechslung  dieser 
Generationen  mit  der  einen,  sich  ausschliesslich  auf  ungeschlechtlichem 
Wege  vermehrenden  1.  Generation,  dem  Oozoid.  Man  sieht,  dass  der 
Generationswechsel  hier  nicht  so  rein  zum  Ausdruck  kommt,  und  die 
Verhältnisse  der  Pyrosomen  erinnern  auch  in  dieser  Beziehung  an 
diejenigen  der  Synascidien. 

Die  Knospung  führt  zur  Stockbildung  und  diese  zur  Ar- 
beitstheil  u  n  g,  als  welche  ge\Yiss  auch  die  Vertheilung  der 
geschlechtlichen  und  ungeschlechtlichen  Fortpflan- 
zung auf  verschiedene  Individuen  angesehen  werden  darf, 
zumal  damit  eine  differente  Ausbildung  der  Körpergestalt  und  Or- 
ganisation (Dimorphismus,  P  o  1  y  m  o  r  p  h  i  s  m  u  s)  verbun den  sein 
kann.  Diese  Art  der  Arbeitstheilung  findet  sich  bereits  bei  den 
Ascidien ,  wie  bei  ihnen  anscheinend  auch  eine  Differenzirung  der 
Individuen  nach  der  Richtung  verschiedenartiger  Verwendung  (als 
Ruheknospen  und  Nährkammern  bei  den  Distomiden  und  Clavellina) 
eintreten  kann. 

Mit  der  Zurückführung  des  Generationswechsels  auf  eine  durch 
die  Stockbildung  ermöglichte  Arbeitstheilung  schliessen  wir  uns  der 
bereits  im  Speziellen  Theil  dieses  Lehrbuchs  (p.  1414  ff.)  vertretenen 
älteren  Auffassung  von  Leuckart,  Claus,  Grobben  u.  A.  an.  Das 
aus  dem  Ei  hervorgegangene  Individuum  (Oozoid)  gründet  die  Colonie 
und  sorgt,  unter  Umständen  im  Verein  mit  den  Individuen  der  nächst- 
folgenden Generationen  (Ascidien,  Pyrosomen),  für  deren  Vergrösserung 
auf  dem  Wege  der  Knospung,  während  die  auf  diese  Weise  erzeugten 
Individuen  die  Fähigkeit  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  erlangen 
und  somit  durch  ihre  Nachkommen  zur  Begründung  neuer  Colonien 
Veranlassung  geben. 

Wenn  die  Aufeinanderfolge  der  Generationen  aus  den  angeführten 
Gründen  bei  den  Ascidien  und  Pyrosomen  weniger  klar  zu  Tage  tritt, 
so  ist  es  hingegen  bei  den  Salpen  und  Dolioliden  im  hohen  Masse 
der  Fall.  Das  Oozoid  bleibt  dauernd  erhalten  und  bringt  (als  „Solitär- 
form"  oder  „Amme")  an  seinem  Stolo  prolifer  durch  Knospung  fort- 
während neue  Individuen  hervor,  die  sich  dann  ihrerseits  auf  ge- 
schlechtlichem Wege  vermehren,  um  dadurch  wieder  die  Solitärform 
zu  erzeugen.  Zwischen  dieser  und  den  Geschlechtsthieren  besteht  ein 
Dimorphismus,  der  sich  durch  ihre  verschiedene  Lebensweise  und  Ver- 
richtungen erklärt,  indem  die  Blastozoide  gedrängt  in  der  Kette  liegen, 
die  Solitärform  aber  als  Anfangs  freilebendes  Thier  den  in  Entwicklung 
begriffenen  Stolo  zu  tragen  hat. 

Den  Stolo  prolifer  selbst,  diesen  für  die  Knospung  so  wichtigen 
Körpertheil   der  Salpe,   kann   man    sich   in    seiner  jetzigen  Form  aus 
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einem  langgestreckten  mit  Knospen  besetzten  Körperfortsatz  entstanden 
denken,  Y/ie  er  bei  Ascidien  noch  gefunden  wird.  Dann  muss  er  frei- 
lich eine  starke  Moaifieafion  erfahren  haben,  ehe  er  zu  dem  aus  dicht 
gedrängten  Knospenanlagen  bestok^nden  Gebilde  wurde.  Andererseits 
liesse  sich  die  Entstehung  des  Stolo  proiifcr  omch  dadurch  erklären 
dass  an  einer  bestimmten  Stelle  des  Körpers  rasch  nacn  tinot«.£iar  (Uq^ 
Bildung  immer  neuer  Knospen  erfolgte  und  auf  diese  Weise  eine 
solche  Knospenreihe  zu  Stande  käme,  wie  sie  jetzt  im  Stolo  vorliegt. 
Für  eine  derartige  beschleunigte  Knospenproduction  an  der  Körper- 
wand hat  man  freilich  in  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der 
Tunicaten  keinen  rechten  Anhalt,  so  dass  die  Herleitung  des  Stolo 
prolifer  der  Salpen,  Dolioliden  und  Pyrosomen  von  einem  dem  As- 
cidienstolo  entsprechenden  Körperfortsatz  immer  noch  die  grössere 
Wahrscheinlichkeit  für  sich  hat. 

Von  Seiten  einiger  Autoren  ist  ein  grosses  Gewicht  auf  das 
Uebergehen  der  Organanlagen  vom  Mutterthier  in  den 
Stolo  und  von  diesem  in  die  Blastozoide  gelegt  worden 
(Brooks,  Seeliger).  Eine  besonders  wichtige  Rolle  spielt  dabei  die 
Genitalanlage  der  Salpen  und  Pyrosomen;  Seeliger  betrachtet  das 
Stolomesoderm  als  den  umgewandelten  Geschlechtsapparat,  und  zwar 
so,  dass  (bei  den  Pyrosomen)  ein  Theil  zum  Aufh.au  des  Zwitter- 
apparats im  Mutterthier  zurückbleibt,  ein  anderer  aber  in  den  Stolo 
als  dessen  „Mesoderm"  übergeht.  Daraus  würde  sich  die  von  See- 
liger angenommene,  von  Anderen  allerdings  bestrittene,  grosse  Bil- 
dungsfähigkeit  des  Mesoderms  erklären,  aus  welchem  nach  seiner  Dar- 
stellung einer  Reihe  wichtiger  Organe  hervorgeht  (vgl.  p.  765,  777  u. 
780 ff.),  sowie  vor  Allem  auch  die  von  ihm  beobachtete  Erscheinung, 
dass  gelegentlich  Geschlechtszellen  in  anderen  Organen,  nämlich  junge 
Eizellen  in  den  Wänden  des  Peribranchialraums  oder  im  Nervensystem 
auftreten.  Seeliger  schreibt  diesem  Verhalten  für  die  Entstehung 
der  Knospung  und  damit  des  Generationswechsels  eine  grosse  Be- 
deutung zu,  indem  der  Geschlechtsapparat  bei  Ueberhandnahme  der 
Knospenproduction  in  deren  Mutterthier  schliesslich  ganz  zurücktritt 
und  auf  die  ungeschlechtlich  erzeugten  Individuen  übergeht,  wie  es 
beim  Generationswechsel  der  Salpen  geschehen  ist. 

Der  üebergang  der  Keimzellen  von  den  Individuen  der  vorher- 
gefienden  auf  diejenigen  der  nachfolgenden  Generation,  welcher  bereits 
von  den  Ascidien  zu  erwähnen  war,  hat  bei  den  Salpen  zu  einer  anders- 
artigen Auffassung  ihrer  Fortpflanzung  Anlass  gegeben ,  indem  nach 
Brooks  die  Solitärform  das  weibliche  Thier  ist,  welches  die  Eier  hervor- 
bringt, um  sie  an  die  Blastozoide  der  Kette  abzugeben.  Diese  letzteren 
sind  männlichen  Characters  und  werden  zu  scheinbaren  Zwittern  erst 
durch  die  Aufnahme  der  weiblichen  Organe.  Zwischen  der  Solitärform 
und  den  auf  ungeschlechtlichem  Wege  aus  ihr  hervorgegangenen  Ketten- 
salpen  bestände  dann  nur  ein  Geschlechtsdimorphismus  und  der  Gene- 
rationswechsel fiele  weg. 

Gegen  die  von  Brooks  vertretene  Auffassung  wandte  bereits  Seeliger 
ein,  dass  aus  der  von  dem  Oozoid  herrührenden  Genitalanlage  ausser  den 
Ovarien  auch  die  Hoden  der  Kettensalpen  hervorgehen  und  dass  die 
Genitalorgane  sowie  die  anderen  Organsysteme  nur  in  der  Anlage  vom 
Mutterthier  übernommen  werden,  um  erst  im  Körper  des  Blastozoids  zu 
weiterer  Ausbildung  zu  gelangen.     Wie  man  jene  anderen  Organsysteme 
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als  solche  des  Blastozoids  und  nicht  des  Mutterthiers  ansieht,  so  ist  das 
auch  für  die  Ovarien  nicht  nöthig,  so  dass  keine  Veran!'^««"'^*?  vorliegt, 
den  Generationswechsel  der  Salpen  aus  den  Mr^ö-cgebenen  Gründen  fallen 
zu  lassen. 

Das  Gleiche  s-ü^-  -^""^  die  ältere  Anschauung  von  Todaro,  welche 
^^■^^,,t  bv^iuüte,  dass  die  knospenden  Individuen  auf  die  Entwicklung 
einzelner  Embryonalzellen  zurück  zu  führen  seien ;  indem  letztere  als 
Keimzellen  anzusehen  oder  ihnen,  gleichwerthig  seien,  würden  die  Ketten- 
salpen  dann  nicht  als  Nachkommen,  sondern  vielmehr  als  Geschwister  der 
Solitärform  ersclieinen.  Die  aus  der  Salpenentwicklung  bekannt  ge- 
wordenen Thatsachen  berechtigen  nicht  zu  einer  derartigen  Annahme,  die 
denn  auch  von  Seiten  anderer  Autoren  (Seeliger,  Heider)  zurück- 
gewiesen wurde. 

Die  hauptsächlich  auf  den  Generationswechsel  der  Salpen  bezüg- 
lichen Ausführungen  gelten  im  Ganzen  auch  für  denjenigen  der  Dolio- 
liden,  nur  dass  dieser  noch  ausgesprochener  hervortritt  und  die  Verhält- 
nisse durch  die  fortschreitende  Arbeitstheilung  und  das  Auftreten  der 
ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  in  sehr  frühen  Entwicklungsstadien 
eine  weitere  Complication  erfahren.  Dazu  kommt,  dass  die  Knospen 
nicht  wie  bei  den  Salpen  an  ihrer  Ursprungsstelle,  dem  Stolo  prolifer, 
sondern  an  einem  nachträglich  entstandenen  Körperauswuchs,  dem 
Rückenfortsatz,  ihre  Entwicklung  durchmachen.  Hier  finden  sich  dann 
neben  einander  Geschlechtsthiere  (Gonozoide),  sowie  andere  Individuen, 
welche  der  Geschlechtsorgane  entbehren  und  jenen  nur  als  Pflegethiere 
(Gasterozoide,  Phorozoide)  dienen.  Dieser  Generationswechsel  ist  also 
in  ähnlicher  Weise  wie  bei  den  Siphonophoren  von  einer  ziemlich  weit- 
gehenden Arbeitstheilung  begleitet  und  führt,  da  die  betreffenden 
Blastozoide  nicht  nur  verschiedene  Functionen  haben,  sondern  auch 
eine  abweichende  Gestalt  zeigen,  zum  Polymorphismus.  In  dieser  Hin- 
sicht sei  auf  das  schon  vorher  über  den  Generationswechsel  der 
Dolioliden  Mitgetheilte  verwiesen  (p.  847),  jedoch  bedarf  ein  Punkt 
noch  der  Besprechung,  nämlich  die  Fähigkeit  sehr  junger  Knospen, 
sich  auf  ungeschlechtlichem  Wege  zu  vermehren. 

Es  wurde  gezeigt,  dass  die  vom  Stolo  prolifer  mit  Hilfe  der 
Phorocyten  abwandernden  Knospen,  die  noch  ungefähr  die  Organi- 
sation des  Stolo  besitzen,  sich  in  diesem  niederen  Entwicklungszustand 
zu  theilen,  bezw.  Knospen  von  sich  abzuschnüren  vermögen.  Das 
gilt  für  die  Wanderknospen  selbst,  wie  für  diejenigen  von  ihnen,  welche 
sich  am  Stiel  eines  Pflegethiers  als  Urknospen  niederlassen,  um  durch 
wiederholt  auf  einander  folgende  Knospungen  die  Geschlechtsknospen 
zu  liefern,  die  sich  ihrerseits  zu  den  Gonozoiden  entwickeln.  Infolge 
des  letzteren  Verhaltens  schiebt  sich  eine  weitere  ungeschlechtliche 
Generation  ein,  diejenige  der  Geschlechtsknospen;  der  Generations- 
wechsel setzt  sich  somit  aus  einer  Geschlechtsgeneration  (Gonozoid) 
und  aus  zwei  ungeschlechtlichen  Generationen  (Oozoid,  Protogonozoid) 
zusammen. 

Hier  interessirt  besonders  die  Erlangung  der  Fortpflan- 
zungsfähigkeit in  sehr  jugendlichem  Zustand,  die  wir 
übrigens  unter  den  Tunicaten  auch  bereits  bei  den  Ascidien,  als  Thei- 
lung  der  Primordialknospen  von  Distaplia,  kennen  lernten  (p.  728). 
Wenn  auch  nicht  in  so  jungen  Stadien,  tritt  die  Knospung  doch  auch 
bei    anderen    Tunicaten    sehr    frühzeitig   auf,    so    sahen    wir   bei   den 
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Diclemniden  die  jungen  Larven  und  Embryonen  bereits  zur  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  übergehen  (p.  722)  und  auch  bei  den 
Pyrosomen  sind  es  die  Embryonen,  welche  auf  gleichem  Wege  die 
ersten  Blastozoide  hervorbringen  (p.  753).  Uebrigens  ist  auch  bei 
den  Salpen  und  bei  Do  Hol  um  der  die  Knospen  producirende  Körper- 
theil,  der  Stolo  prolifer,  schon  zur  Zeit  der  Embryonalentwicklung 
vorhanden.  Auf  dieses  Verhalten  ist  insofern  von  verschiedenen  Seiten 
(Balfour,  Uljanin,  Salensky  u.  A.)  ein  grosses  Gewicht  gelegt 
worden,  als  man  die  Entstehung  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
in  die  Zeit  der  Metamorphose  (Salensky)  oder  noch  jüngerer  Ent- 
wicklungsstadien (Uljanin)  verlegte,  die  man  nach  dieser  Richtung 
für  besonders  bildungsfähig  ansah. 

Indem  man  Jugendstadien  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
übergehen  Hess,  hatte  man  Thierformen  zur  Verfügung,  die  sich  nicht 
oder  noch  nicht  auf  geschlechtlichem  Wege  vermehren,  und  gleich- 
zeitig glaubte  man  auf  diese  Weise  den  durch  den  Unterschied  zwischen 
Larve  und  ausgebildetem  Thier  bedingten  Dimorphismus  erklären  zu 
können,  wie  er  sich  beim  Generationswechsel  hinsichtlich  der  „Ammen" 
und  Geschlechtsthiere  zu  erkennen  gibt.  Die  Diff"erenz  wird  befestigt 
und  vielleicht  weiter  verstärkt,  wenn  die  zuerst  noch  vorhandene 
Fähigkeit  der  Amme  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  auch  in  späteren 
Stadien  nicht  mehr  eintritt,  sondern  gänzlich  schwindet  und  die  durch 
Knospung  erzeugten  Individuen  ihrerseits  sich  nicht  auf  ungeschlecht- 
lichem, sondern  auf  geschlechtlichem  Wege  fortzupflanzen  vermögen. 
—  Im  Zusammenhang  damit  wäre  das  von  Seeliger  besonders  stark 
betonte  Moment  zu  erwähnen,  wonach  das  mit  dem  Zurückgehen  der 
geschlechtlichen  Fortpflanzung  in  grösserer  Menge  verfügbar  werdende 
Material  nunmehr  zum  Aufbau  der  Knospen  Verwendung  finden  könne. 
Man  hat  diesen  Factor  geradezu  zur  Erklärung  des  Zustandekommens 
der  Knospung  herangezogen,  wobei  es  freilich  Schwierigkeit  bereitet, 
für  das  Zurückgehen  der  geschlechtlichen  Fortpflanzung  ohne  Vor- 
handensein der  ungeschlechtlichen  einen  ausreichenden  und  annehm- 
baren Grund  zu  finden. 

Wenn  auch  die  Fähigkeit,  sich  bereits  auf  sehr  frühen  Entwick- 
lungsstadien durch  Theilung  oder  Knospung  zu  vermehren,  ausser  bei 
den  Tunicaten  noch  bei  anderen  Thierformen  (Würmern,  Bryozoen, 
Cölenteraten)  angetroffen  wird,  so  will  uns  diese  Herleitung  der  un- 
geschlechtlichen Fortpflanzung  doch  nicht  recht  einleuchtend  erscheinen, 
da  ein  Zusammenhang  zwischen  den  in  frühen  Entwicklungszuständen 
sich  abspielenden  Fortpflanzungsvorgängen  mit  denjenigen  an  den  aus- 
gebildeten Thieren  nur  schwer  herzustellen  ist,  es  sei  denn,  dass  sie 
in  umgekehrter  Richtung  von  den  letzteren  hergeleitet  würden.  Wir 
möchten  es  daher  im  Ganzen  für  wahrscheinlich  halten,  dass  die  un- 
geschlechtliche Fortpflanzung  der  Tunicaten  von  den  ausgebildeten 
Thieren  im  engsten  Zusammenhang  mit  ihrer  Lebensweise,  und 
zwar  mit  Aenderungen  in  dieser,  etwa  mit  dem  Uebergang  vom 
freien  Umherschwimmen  zum  Festsitzen  erworben  wurde.  Die  As- 
cidien  dürften  dafür  noch  den  besten  Anhalt  geben,  aber  freilich  ist 
das  aus  ihrer  Entwicklung  bisher  Bekannte  viel  zu  lückenhaft,  um 
ein  einiger massen  vollständiges  Bild  davon  zu  geben,  wie  sich  diese 
Vorgänge  in  der  Phylogenie  vollzogen  haben.  Vor  allen  Dingen  sind 
es  die  frühen  Etappen,  welche  fehlen,  sowie  der  Zusamenhang  der 
stolonialen  Knospung  mit  den  anderen  Formen  der  ungeschlechtlichen 
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Fortpflanzung.  Zwischen  der  Art  von  Stolonenknospung,  wie  sie  den 
Dolioliden,  Salpen  und  Pyrosomen  zukommt  und  derjenigen  bei  den 
Ascidien  klafft  aber  leider  eine  besonders  weite  Kluft,  von  der  wir  nur 
hoffen  dürfen,  dass  sie  durch  spätere  Untersuchungen  überbrückt  wird. 


VIII.  Allgemeines  über  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung. 

Die  hierauf  bezügliche  Literatur  wird  am  Ende  dieses  Abschnitts, 
bezw.  am  Anfang  des  Literaturverzeichnisses  des  ganzen  Capitels  mitgeteilt. 

Bei  einem  Vergleich  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzuugsvor- 
vorgänge  richtet  sich  der  Blick  unwillkürlich  auf  die  Protozoen,  und 
wenn  auch  deren  Behandlung  ausserhalb  der  Aufgaben  dieses  Lehr- 
buchs liegt,  so  müssen  sie  dennoch  an  dieser  Stelle  zu  einer  kurzen 
Betrachtung   herangezogen  werden.     Nothwendig  und  naheliegend  er- 
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Fig".  640.  Theilnng  der  Amoeba  polypodia,  A  uud  B  Theilung  des  Kerns, 
C — F  Tiieilung  des  Cytoplasmakörpers,  in  welchem  neben  dem  Kern  die  helle  Vacuole 
sichtbar  ist.     (Nach  F.  E.  Schulze,    aus   Lang's    Lehrbuch    der    vergl.   Anatomie,  1901.) 


scheint  dies  deshalb,  weil  die  Vorgänge  in  der  äusseren  Erscheinung 
eine  grosse  Uebereinstimmung  zeigen.  Die  Protozoen  vermehren  sich 
wie  die  Metazoen  durch  Theilung  und  Knospung  (Fig.  640 — 643).  Die 
erstere  kann  sowohl  durch  Quertheilung  wie  durch  Längstheilung  er- 
folgen und  kann  sich  ohne  oder  mit  vorbereitenden  Neubildungsprocessen 
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vollziehen,  also  wie  bei  den  Metazoeu  als  Architomie  oder  Paratonüe 
erscheinen  (Fig.  640,  643).  Von  den  Amöben  bis  zu  den  Flagellaten 
und  Ciliaten  findet  man  anscheinend  ganz  unvermittelte  Durchtheilungen 
des  Körpers  (Fig.  640,  642),  während  andererseits  bei  den  Infusorien 
die  der  Theilung  vorausgehende  Anlage  bestimmter  Körpertheile,  be- 
sonders des  Mundes  und  Peristomfeldes  eine  häufige  Erscheinung  ist 
(Fig.  643),  In  beiden  Fällen  führt  die  Theilung  des  betreffenden  Thieres 
zur  Erzeugung  zweier  vollständigen  Individuen  (Fig.  640 — 643). 

Während  bei  der  genannten  Fortpflanzungsweise  die  beiden  Theil- 
stücke  annähernd  gleich  gross  sind  (Fig.  640,  641,  642),  verhält  sich 
dies  bei  der  als  Knospung  bezeichneten  Vermehrung  insofern  anders, 
als   an   einer   oder   mehreren  Stellen   des  Körpers  buckeiförmige  Er- 


Fig.  641.  Quertheilung  von  Coleps  hirtus.  (Nach  DOFLEIN,  1909.)  .4  Mutter- 
thier  vor  der  Theilung,  B  Theilungsstadium,  C  Tochterthier,  nach  der  Theilung  im  Stadium 
der  in  Ausbildung  begriffenen  pelliculären  Differenzirung. 

A  Analende,  op  nacktes  Plasma  an  den  zuwachsenden  Theilen,  Oz  Oralzahn,  P^ — P^ 
die  vier  Plattenreihen,  St  Stacheln. 


hebungen  gebildet  werden  (Fig.  644),  die  dann  als  ,, Knospen"  zur 
Ablösung  gelangen  und  hinter  dem  Umfang  des  Mutterthieres  beträcht- 
lich zurückstehen.  Die  Knospen  zeigen  bei  der  Anlage  keinerlei 
Aehnlichkeit  mit  dem  Mutterthier,  sind  also  noch  ganz  unentwickelt  und 
erlangen  ihre  weitere  Ausbildung  erst  später,  sei  es  im  Zusammenhang 
mit  dem  mütterlichen  Körper  oder  nach  erfolgter  Ablösung.  Derartige 
Knospungsvorgänge  werden  besonders  bei  den  Peritrichen  (Spiro- 
chona,  Vorticelliden,  Fig.  644,  646),  und  Suctorien  (Podophrya, 
Fig.  645)  beobachtet;  sie  sind  hier  auch  insofern  von  Interesse,  als  die 
Knospung  (Schwännerbildung)  ins  Innere  des  Körpers  verlegt  werden 
kann  (Podophrya).     Eine   weitere   Uebereinstimmung  mit   den   bei 
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Metazoen  obwaltenden  Verhältnissen  kann  auch  darin  gefunden  werden, 
dass  die  durch  Theilung  oder  Knospung  entstandenen  Individuen  bei 
manchen  Infusorien  (Carchesium,  Epistylis,  Ophrydium, 
Dendrosoma)  nicht  zur  Ablösung  gelangen  und  dadurch  kleine,  oft 
recht  individuenreiche  Stöcke  zur  Ausbildung  kommen  (Fig.  646,  647). 
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Fig-.    642.      Längstheilung   des    Flagellats    Eutreptia   viridis.      (Nach    Steüek, 
aus  DOFLEiN's  Protozoenkunde,   1909.) 


Die  Coloniebildung  in  Folge  ungeschlechtlicher  Fortpflanzung  wird  auch 
sonst  bei  den  Protozoen  gefunden,  wir  brauchen  nur  an  die  Radiolarien 
als  Vertreter  der  Rhizopoden,  wie  an  die  Flagellaten  zu  erinnern. 

Der  Vergleich  zwischen  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
der  Protozoen  und  Metazoen  Hesse  sich  noch  weiter  führen  und  auf 
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die  Abschnürung  kleiner  Theilstücke,  sowie  auf  die  Bildung  von  Dauer- 
zuständen ausdehnen,  wodurch  dann  eine  Analogie  mit  der  Fragmen- 
tation,  Frustulation,  Dauerknospen-,  Gemmula-  und  Statoblastenbildung 
gewonnen  würde,  doch  dürfen  wir  uns  mit  diesem  Hinweis  begnügen, 
da  hier  vor  allen  Dingen  die  Frage  interessirt,  ob  zwischen  der 
ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der  Meta-  und  Proto- 
zoen wirkliche  genetische  Beziehungen  bestehen,  d.h. 
ob  diejenige  der  mehrzelligen  Thiere  auf  die  der  Einzelligen  zurück- 
zuführen ist. 


Fig.  643.  Theilung  von  S tentor  coeruleus.  (Nach  JOHNSON,  aus  A.  Lang's 
Lehrbiich  der  vergl.  Anatomie,   1901.) 

Dex  rechte,  Sin  linke  Körperseite,  1  adorale  Wimperzone  des  Mutterthieres,  sowie 
des  vorderen  Tochterthieres,  S  pulsierende  Vacuole  des  Mutter-  und  vorderen  Tochterthieres, 
S  des  hinteren  Tochterthieres,  4  die  neugebildete  Mundspirale  des  hinteren  Tochterthieres, 
5  und  7  Einseukung  zum  Cytostom  und  Cytopharynx,  6  Macronucleus,  8  Trennungslinie 
beider  Thiere,  9  Peristom  des  hinteren  Tochterthieres. 


I 


Trotz  der  vorher  betonten  grossen  Aehnlichkeit  im  Vollzug  der 
Theilungs-  und  Knospungsvorgänge  bei  Protozoen  und  Metazoen  wird 
man  ihr  im  Hinblick  darauf,  dass  sich  diese  Vorgänge  dort  an  einer 
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Zelle,  hier  aber  am  mehrzelligen  Organismus  abspielen,  keine  be- 
sondere Bedeutung  zuschreiben  können.  Die  ungeschlechtliche  Fort- 
pflanzung der  Protozoen  beruht  immer  auf  Zelltheilung  und  verläuft 
als   solche;    also   ist   sie   einer  Zelltheilung   der  Metazoen,   etwa  der- 
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Fig-,  644.  Knospung  von  Spirochona  gemmipara.  (Nacli  R.  Hertwig,  aus 
Lang's  Vergl.  Anatomie,   1901.) 

i  Spiraltrichter  des  Mutterthieres,  2  Knospe,  2  Peristomanlage  der  Knospe,  4  Macro- 
uucleus,  5  Micronucleus,  6  Cytopharynx. 


Fig.  645. 


Fig.  646. 


Fi^.  645.  Multiple  Knospung  bei  E p  h  e  1  o t a  (Podophrya)  gemmipara,  iV^der 
in  die  Knospen  Fortsätze  treibende  Kern.  (Nach  R.  Hertwig  aus  Doflein's  Proto- 
zoenkunde,  1909.) 

Fig".  646.  Ophrydium  Eichhorni,  Colonie  mit  vorgestreckten  Individuen. 
(Nach  S.  Kent,  aus  A.  Lang's  Lehrbuch  der  vergl.  Anatomie,   1901.) 


jenigen  der  Eizelle  gleich  zu  setzen.  Die  ihr  entsprechenden  Zell- 
vermehrungen  führen  bei  den  Metazoen  im  Allgemeinen  nicht  wie  bei 
den  Protozoen  zu  einer  Trennung  der  neu  entstandenen  Zellen,  die 
sich  dadurch  als  selbstständige  Individuen  zu  erkennen  geben,  sondern 
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sie   bleiben   mit   einander  vereinigt,   um  die  Gewebe  und  Organe  des 
Metazoenkörpers  zu  bilden. 

Wie  die  Fähigkeit  dieser  Art  der  Fortpflanzung  von  einer  Zelle 
auf  die  gesammte  Zellencolonie  übergegangen  sein  könnte,  ist  nicht 
recht  einzusehen,  wohl  aber  ist  es  ohne  Weiteres  verständlich,  wie  in 
einer  solchen  Colonie  einzelne  Zellen  als  besondere  FortpHanzungs- 
zellen  ausgebildet  werden.  Da  handelt  es  sich  um  die  weitere  Ent- 
wicklung einer  Fähigkeit,  die  ihnen,  wenn  auch  in  etwas  anderer  Weise, 
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Flg:.  647.  Colonie  von  Dendrosoma  radians.  (Nach  S.  Kent,  aus  A.  Lang's 
Lehrbuch  der  vergl.  Anatomie,   1901.) 

J  äussere  Knospen,  2  die  aufrechten  Stämmchen,  3  der  dunkel  eingezeichnete  band- 
förmige Kern,  4  contractile  Vacuolen,  5  Unterlage,  6  dieser  sich  anschmiegende  Stolonen 
der  Colonie,  7  innere  Knospen  der  unteren  Stockpartie. 


schon  früher  zukam,  d.  h.  also  um  die  Differenzirung  besonderer  Ge- 
schlechtszellen, wie  wir  sie  in  der  Volvoxcolonie  und  in  ziemlich  über- 
einstimmender Weise  bei  den  gesainmten  Metazoen  finden.  Bei  der 
ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der  Metazoen  geht  diese  aber 
nicht  mehr  von  einer  Zelle  aus,  sondern  ihre  Grundlage  ist  eine 
mehrzellige,  sie  pflegt  unter  Betheiligung  mehrerer  Körperschichten 
zu   erfolgen   und   nicht   selten  einen  beträchtlichen  Theil  des  Körpers 
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in  Anspruch  zu  nehmen,  ihn  bei  der  Theilung  sogar  ungefähr  zu 
halbiren. 

Nicht  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  der  Metazoen  erscheint 
somit  als  die  Fortsetzung  der  monogenen  Fortpflanzungsarten  bei  den 
Protozoen,  wie  man  bei  der  früheren  ungenauen  Kenntniss  von  der 
geschlechtlichen  Fortpflanzung  der  Einzelligen  anzunehmen  geneigt 
war,  sondern  diese  letztere  ist  es  vielmehr,  welche  in  der  Amphigonie 
der  Metazoen  weiter  geführt  wird.  Dieser  von  R.  Hertwig  (1899) 
geäusserten  Auffassung  wird  man  sich  ohne  weiteres  anschliesseu 
können  und  mit  ihm  die  sogenannte  vegetative  Vermehrung  (durch 
Theilung,  Knospung  etc.)  als  eine  Neuerwerbung  der  Metazoen  be- 
trachten ^). 

Ehe  nun  auf  die  vermuthliche  Entstehung  der  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  bei  den  Metazoen  eingegangen  wird,  sei  noch  auf  einen 
Fortpflanzungsmodus  hingewiesen,  der,  ebenfalls  zu  der  Fortpflanzung 
der  Protozoen  in  Beziehung  gebracht,  hier  aber  bisher  ausser  Acht 
gelassen  wurde,  da  er  sich  in  den  Rahmen  dieser  Darstellung  insofern 
nicht  einfügt,  als  es  sich  bei  ihm  wie  bei  der  Amphigonie  um  eine  Ver- 
mehrung durch  Einzelzellen  handelt,  nämlich  bei  der  Fortpflanzung 
der  Dicyemiden  und  Orthonectiden. 

Die  Fortpflanzung  der  Dicyemiden  ist  besonders  durch  die 
Untersuchungen  von  E.  van  Beneden  und  Whitman,  sowie  neuer- 
dings durch  diejenigen  von  M.  Hartmann  (1904  u.  1906)  genauer  be- 
kannt geworden. 

Indem  wir  die  Hauptpunkte  des  complicirten  Zeugungskreises  kurz 
hervorheben,  folgen  wir  der  sehr  einleuchtenden  Darstellung  des  letzt- 
genannten Autors,  auf  dessen  Originalarbeiten  wir  jedoch  im  Uebrigen 
verweisen  müssen,  da  ein  weiteres  Eingehen  auf  die  Thatsachen  zugleich 
eine  Schilderung  der  gesammten  Morphologie  und  Entwicklung  der 
Dicyemiden  verlangen  würde,  die  hier  nicht  beabsichtigt  ist,  sondern  in 
den  Speciellen  Theil  dieses  Buches  gehört. 

Fortpflanzung  und  Entwicklung  der  Dicyemiden  spielen  sich  haupt- 
sächlich in  der  sehr  umfangreichen  Axialzelle  ab.  In  dem  jungen 
Thier,  durch  welches  vermuthlich  die  Infection  des  Wirtsthiers  (Cephalo- 
poden)  erfolgte,  theilt  sich  der  Kern  der  Axialzelle,  wodurch  deren 
bleibender  vegetativer  Kern,  sowie  ein  kleinerer  Kern  entsteht,  welcher 
sich  mit  einem  Cytoplasmaleib  umgibt  und  dadurch  zum  Kern  des 
ersten  Agameten  wird  (Fig.  648 1).  Weitere,  durch  besondere  Form 
der  Spindeln  ausgezeichnete  Theilungen  des  letzteren  liefern  immer 
neue  Agameten  (Fig.  648  I  u.  //).  Diese  machen  innerhalb  der  Axial- 
zelle ihre  Entwicklung  durch,  um  das  Mutterthier  zu  verlassen,  wenn 
sie  dessen  Organisation  erlangt  haben  (Fig.  648  111).  In  ihrer  Axial- 
zelle können  unter  gewissen,  hier  nicht  näher  zu  besprechenden  Be- 
dingungen Individuen  entstehen,  welche  die  Axialzelle  und  somit  den 
Körper  ihres  Mutterthiers  nie  verlassen;  dadurch  erhalten  sie  besonders 
günstige   Ernährungsbedingungen   und   die   Möglichkeit,    eine    grosse 


1)  Dies  scheint  auch  die  Auffassung  von  Th.  Montgomery  zu  sein,  so  weit 
sich  aus  den  Berichten  ersehen  lässt.  Die  Fortpflanzung  im  Allgemeinen  betrachtet 
er  noch  unter  anderen  Gesichtspunkten,  besonders  unter  dem,  dass  sich  das  neu 
entstehende  Thier  von  dem  unbrauchbar  gewordenen  alten  frei  macht,  worauf  hier 
nur  kurz  hingewiesen  werden  soll.  Die  Originalarbeiten  (1906  u.  1907)  waren  uns 
leider  nicht  zugänglich. 
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Fig".  648.  Zeugungskreis  der  Dicyemiden  in  schematischer  Darstellung.  (Nach 
M.  Hartmann,  1906.) 

/  Junges  aganietisches  Individuum  (Agamont)  der  ersten  agatnetrischen  Generation, 
das  wahrscheinlich  der  Neuinfection  eines  Wirtsthieres  dient. 

II  Aehnliches,  etwas  älteres  Thier  mit  Entwicklungsstadien  agametischer  Individuen 
in  der  Axialzelle. 

III  Theil  eines  grossen  agametischen  Individuums  mit  den  Entwicklungsstadien 
der  späteren  agametischen  Individuen  in  der  Axialzelle,  eines  davon  im  Begriffe  aus- 
zutreten. 

IV  Tlieil  eines  grossen  agametischen  Individuums  mit  den  Entwicklungsstadien  der 
Geschlechtsgeueration  in  der  Axialzelle  (oben) ;  in  der  Mitte  das  Weibchen  mit 
Ausbildung  seiner  Zellen  zu  Eiern;  weiter  unten  Reifung  und  Befruchtung  der  ab- 
gelösten Eier,  sowie  deren  Entwicklung  zu  den  Männchen,  von  denen  eines  im  Begriff 
ist,  den  Körper  des  Grossmutterthieres  zu  verlassen  (unten  rechts). 

Fortsetzung  der  Figurenerklärung  siehe  p.  868  oben. 
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V  Junges  agametisches  Thier,  dessen  Agameten  sich  direct  zu  Geschlechtsthieren 
(Männchen)  entwickeln. 

VI  Theil  eines  grossen  agametischeu  Individuums,  in  dessen  Axialzelle  rechts  die 
von  dem  erschöpften  Weibchen  übrig  gebliebene  grosse  Axialzelle  liegt,  umgeben  von 
losgelösten  Eizellen,  die  befruchtet  wurden  und  sich  nun  zu  agametischcn  Individuen  ent- 
wiciieln  (weiter  links);  eines  davon  (links  oben)  ist  im  Begriff,  den  Körper  des  Gross- 
mutterthieres  zu  verlassen;  es  hat  wahrscheinlich  die  Neuinfection  eines  Wirtsthieres  zu 
besorgen,  womit  der  obige  Beginn  des  Entwicklungsgangs  wieder  erreicht  ist. 

Zahl  von  Keimzellen  hervorzubringen  (Fig.  648  IV).  Diese  sind  Ge- 
schlechtszellen, denn  sie  zeichnen  sich  vor  jenen  Zellen,  welche  Aga- 
meten liefern,  durch  eine  abweichende  Form  der  Theilungsspindeln,  so- 
wie durch  die  Froduction  von  Richtungskörperchen  aus  (Fig.  648  IV). 
Diese  Zellen  werden  dementsprechend  auch  befruchtet  und  ihre  Ent- 
wicklung führt  zur  Bildung  von  Geschlechtsthieren  (Männchen,  Fig.  648 
IV),  doch  können  die  letzteren  ausnahmsweise  auch  direct  aus  den 
Agameten  agametischer  Individuen  entstehen  (Fig.  648  F).  Zum  Schluss 
gehen  übrigens  aus  den  Geschlechtszellen  auch  Agamonten  hervor,  wobei 
das  Weibchen  schliesslich  der  Erschöpfung  verfällt  und  von  ihm  nur 
noch  die  Axialzelle  übrig  bleibt  (Fig.  648  VI).  Die  zuletzt  gebildeten 
Individuen  (Agamonten,  Fig.  648  VI)  dürften  diejenigen  sein,  von 
denen  bei  der  Schilderung  des  Zeugungskreises  der  Dicyemiden  aus- 
gegangen wurde  und  welche  wahrscheinlicher  Weise  die  Neuinfection 
des  Wirtsthieres  (Cephalopoden)  zu  besorgen  haben  (Fig.  (348  VI  u.  I). 
Diese  Agamonten  wären  also  im  Gegensatz  zu  den  nachfolgenden  aus 
befruchteten  Keimzellen  (Eiern)  entstanden. 

Für  die  Auffassung  dieses  Zeugungskreises  ist  es  vor  Allem  von 
Bedeutung,  ob  die  agametischeu  Keimzellen  ihren  Charakter  als  solche 
von  vornherein  besassen  oder  ihn  erst  angenommen  haben,  d.  h.  in 
letzter  Instanz  als  parthenogenetische  Eier  anzusehen  sind,  die  dann 
anscheinend  eine  starke  Modification  erfahren  hätten.  Die  neueren 
Autoren,  voran  M.  Hartmann,  stellen  sich  auf  den  ersteren  Stand- 
punkt und  R.  Hertwig  verglich  die  Fortpflanzung  durch  Agameten 
der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der  Protozoen,  wie  dies  auch 
von  Seiten  Hartmann's  auf  Grund  seiner  genaueren  Kenntniss  der 
Dicyemiden  geschah.  Doch  ist  dabei  zu  bedenken,  dass  es  sich  dort 
um  einzellige,  hier  aber  um  mehrzellige  Thiere  handelt  und  in  Folge 
dessen  auch  bei  den  Agametocyten  wie  bei  den  Gametocyten  der 
Gegensatz  zu  dem  ganzen  mehrzelligen  Körper  bestehen  bleibt  und 
sie  einander  nahe  bringt.  In  beiden  Fällen  handelt  es  sich  um  ein- 
zellige Fortpflanzungskörper,  für  welche  die  Vermuthung,  dass  sie  in 
enger  Beziehung  zu  einander  stehen  möchten,  trotz  alledem  vieles  für 
sich  hat. 

Den  Fortpflanzungsverhältnissen  der  Dicyemiden  scheinen  die- 
jenigen der  Orthoiiectideii  im  Ganzen  zu  entsprechen,  wie  aus  den, 
älteren  Arbeiten  von  Giard,  Metschnikoff  und  Julin,  besonders 
aber  aus  den  neueren  Untersuchungen  von  Caullery,  Mesnil  und 
Lavallee  zu  entnehmen  ist.  In  den  vermuthlich  aus  bewimperten 
Larven  hervorgegangenen  sog.  Plasmodien  (Fig.  649  A—C)  treten 
ausser  den  vegetativen  Kernen  solche  auf,  die  sich  mit  einem  dichteren 
Cytoplasmaleib  umgeben  und  die  als  (agametische)  Keimzellen  anzu- 
sehen sind,  da  Reifungs-  und  Befruchtungsvorgänge  an  ihnen  nicht 
auftreten  (Fig.  649  B  C).  Sie  entwickeln  sich  (zumeist  innerhalb  der 
Plasmodien)  zu  männlichen  und  weiblichen  Thieren  (Fig.  649  C  u.  C^), 
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welche  letztere  in  sich  befruchtungsbedürftige,  d.  h.  solche  Keimzellen 
hervorbringen  (Fig.  G49  D),  die  nach  erfolgter  Richtnngskörperbildung 
durch  die  in  sie  eingedrungenen  Spennatozoen  der  Männchen  be- 
fruchtet werden.  Aus  den  ungemein  zahlreich  von  den  Weibchen  er- 
zeugten, befruchteten  Eiern  entwickeln  sich  die  bewimperten  Larven 
(Fig.  M9D,E),  von  denen  oben  ausgegangen  wurde  und  von  denen  man 
annimmt,  dass  sie  aus  ihrem  Wirthsthier  auswandern,  um  einen  neuen 
Träger  aufzusuchen  und  dessen  Infection  zu  bewirken  (Fig.  649  E,  Ä), 


Fig.  649.  Zengungskreis  von  Rhopalura  in  schematischer  Darstellung  nach  den 
Angaben  von  GlARD,  JULIN,  Caullery  und  Mesnil  aus  Neeesheimer,   1908. 

A  junges  Plasmodium  (Agamont),  B  etwas  älteres  Plasmodium  mit  Agameten  und 
vegetativen  Kernen,  C  älteres  Plasmodium  mit  vegetativen  Kernen,  Furchungsstadien  und 
weiteren  Entwicklungsstadien  der  Agameten,  die  zur  Entwicklung  des  ebenfalls  darin  ent- 
haltenen Männchens  führen,  C^  Plasmodium  mit  Entwicklungsstadien  des  Weibchens  und 
diesem  selbst,  D  Weibchen  mit  Eiern  im  Stadium  der  Reifung,  Befruchtung  und  Ent- 
wicklung zur  Wimperlarve,  E  Wimperlarve,  die  sich  nach  Einwanderung  in  den  neuen 
Wirt  zum  Plasmodium  umwandeln  wird. 

Bei  den  Ortlionectiden  complicirt  sich  der  Entwicklungsgang  noch  da- 
durch, dass  die  Plasmodien  sehr  theilungsfählg  erscheinen,  d.  h.  durch 
Fragmentation  Stücke  von  sich  abschnüren,  die  als  selbstständige  „Plas- 
modien" lebensfähig  sind  und  sich  weiterhin  auf  die  Weise  fortpflanzen, 
wie  es  vorher  dargestellt  wurde.  Auf  dem  Wege  der  „vegetativen  Fort- 
pflanzung" entstandene  Generationen  können  sich  also  noch  zwischen  die 
aus  „Agamocyten"  und  befruchteten  Keimzellen  hervorgegangenen  Gene- 
rationen einschieben. 


870  Vierter  Abschnitt. 

Abgesehen  von  der  zuletzt  erwähnten  „vegetativen  Vermehrung" 
besitzen  die  Dicyemiden  und  Orthonectiden  einen  Generationswechsel, 
der  in  der  Aufeinanderfolge  solcher  Generationen  besteht,  die  sich  auf 
geschlechtlichem  Wege  fortpflanzen,  und  anderer  Generationen,  bei 
denen  dies  durch  nicht  befruchtuugsbedürftige  Keimzellen  geschieht. 
Ob  man  dieses  Verhalten  für  besonders  ursprünglich  ansehen,  die 
letzteren  Keimzellen  als  von  vornherein  nicht  befruchtungsfähige,  un- 
geschlechtliche (Agamocyten)  betrachten  und  den  Generationswechsel 
mit  Hartmann  für  einen  primären  erklären  soll,  hängt  im  Wesentlichen 
von  der  Auffassung  der  Dicyemiden  und  Orthonectiden  als  primitive 
oder  durch  den  Parasitismus  vereinfachte  Formen  ab.  Wir  vermögen 
uns  dem  Gewicht  des  letzteren  Moments  im  Hinblick  auf  die  vielen 
anderen  Thierformen,  bei  denen  die  parasitische  Lebensweise  auf  Or- 
ganisation und  Entwicklung  einen  ungemein  weitgehenden  Einfluss 
ausübte,  nicht  zu  verschliessen  und  sind  somit  eher  geneigt,  den  Gene- 
rationswechsel dieser  „Mesozoen"  dem  älteren  Begriff  der  Heterogonie 
unterzuordnen,  ihre  vermeintlich  agametischen  Keimzellen  somit  wie 
diejenigen  in  den  Sporocysten  und  Redien  der  Trematoden  als  Ge- 
schlechtszellen anzusehen,  die  im  Hinblick  auf  die  ausbleibende  Be- 
fruchtung eine  Veränderung  in  bestimmter  Richtung  erfuhren. 


Theilung  und  Enospuiig.  Um  den  Schwierigkeiten  zu  entgehen, 
welche  sich  einer  Herleitung  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  der 
Metazoen  von  den  bei  den  Protozoen  obwaltenden  Fortpflanzungsver- 
hältnissen entgegenstellen,  schrieb  man  den  Organismen  mit  der 
Fähigkeit,  sich  fortzupflanzen,  auch  diejenige  zu,  dies  auf  so  einfache 
Weise  zu  thun,  wie  es  bei  der  Theilung  geschieht.  Im  Zusammenhang 
mit  der  vermuthlichen  Entstehung  der  Metazoen  würde  dies  etwa 
heissen,  dass  eine  dem  Volvox  ähnliche  Colonie  sich  durch  Zerlegung 
in  gleiche  oder  ungleiche  Theilstücke  zu  vermehren  im  Stande  war, 
ähnlich  wie  wir  es  vom  Trichoplax  kennen,  oder  wie  esProtohydra 
und  Hydra  thun.  Das  Vorkommen  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung bei  den  genannten  und  anderen  niederen  Thierformen  spricht 
dafür,  dass  diese  Fähigkeit  den  Metazoen  von  Anfang  an  zukam,  ohne 
dass  sie  aus  den  angegebenen  Gründen  von  den  Einzelligen  direct 
übernommen  zu  sein  braucht. 

Macht  man  diese  im  Ganzen  recht  wahrscheinliche  Annahme,  so 
fragt  es  sich  weiter,  welche  von  den  beiden  Haupt  formen 
der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  die  ursprüng- 
lichere ist,  die  Theilung  oder  die  Knospung?  Einfacher 
und  deshalb  vielleicht  auch  ursprünglicher  erscheint  uns  der  Act  einer 
Durchtheilung  des  Körpers  ohne  weitere  Vorbereitung,  wie  er  uns 
bei  einfach  organisirten  Thierformen  (Cölenteraten)  entgegentritt,  aber 
auch  bei  verhältnissmässig  hoch  stehenden  Thieren  (Plathelminthen 
und  besonders  Anneliden)  noch  vorhanden  ist.  Dass  diese  Art  der 
Fortpflanzung  bei  den  Larven,  und  zwar  auch  bei  denen  solcher 
Thierformen  angetroffen  wird,  die  eine  recht  hohe  Stellung  im  System 
einnehmen  (Bryozoen,  Tunicaten)  dürfte  wohl  kaum  als  ein  ursprüng- 
liches Verhalten  anzusehen,  sondern  erst  nachträglich  wieder  erworben 
sein.  Immerhin  beweist  es  die  Fähigkeit  des  Organismus,  diese  Art 
der  Fortpflanzung  leicht  wieder  anzunehmen,  wenn  sie  nicht  mehr 
vorhanden  war. 
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Von  der  Theilung  zur  Knospuug  eine  Brücke  zu  schlagen,  ist 
sehr  leicht,  denn  ungeschlechtliche  Fortpflanzungserscheinungen,  deren 
Einordnung  unter  den  einen  oder  anderen  der  beiden  Begriffe  zweifel- 
haft erscheint,  finden  sich  allenthalben  im  Thierreich,  und  die  Frage, 
ob  es  sich  in  einzelnen  Fällen  um  Knospung  oder  Theilung  handelt, 
war  wiederholt  bei  den  Poriferen  und  Cölenteraten,  wie  bei  den 
Würmern,  Bryozoen  und  Tunicaten  aufzuwerfen.  Gewiss  kann  hier  der 
Einwurf  erhoben  werden,  dass  der  Verlauf  der  entgegengesetzte  ge- 
wesen sein  und  die  Theilung  von  Knospungsvorgängen  hergeleitet 
werden  könne.  Die  bei  w^eitem  grössere  Verbreitung  der  letzteren  und 
ihr  vollständiges  Ueber wiegen  in  mehreren  Abtheilungen  (Tunicaten, 
Bryozoen  und  schliesslich  auch  Cölenteraten)  bietet  dieser  Auffassung 
sogar  manchen  Anhaltspunkt.  Wenn  in  einer  grösseren  Abtheilung 
des  Thierreichs  die  Knospung  durchaus  vorherrscht,  so  ist  es  zum 
mindestens  sehr  naheliegend,  die  wenigen  Fälle  von  Theilung  auf  sie 
zurückzuführen.  Geschieht  dies  aber,  so  lässt  sich  die  Knospung 
selbst  nicht  mehr  durch  Beschränkung  der  Theilung  auf  einen  weniger 
umfangreichen  Complex  des  Körpers,  d.  h.  durch  Kleinerwerden  der 
Theilstücke  erklären,  sondern  sie  muss  dann  wohl  unabhängig  von 
der  Theilung  entstanden  sein,  nur  fragt  es  sich,  auf  welchem  Wege 
dies  geschah. 

Characteristisch  für  die  Knospung  ist  die  Sonderung  einer  wenig 
umfangreichen,  zumeist  sogar  recht  unansehnlichen  Körperpartie,  die 
sich  allmählich  zu  dem  neuen  Individuum  entwickelt.  Das  Zustande- 
kommen einer  derartigen  Fortpflauzungsweise,  unabhängig  von  einer 
anderen,  hat  wenig  Wahrscheinlichkeit  für  sich.  Wenn  sie  aber  nicht 
mit  der  Theilung  im  Zusammenhang  stehen  soll,  ist  zu  erwägen,  ob 
Beziehungen  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  vorhanden  sind.  Von 
vornherein  ausgeschlossen  erscheint  dies  nicht  und  im  Lauf  der  vor- 
stehenden Betrachtungen  über  die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung 
mussten  solche  Erwägungen  in  der  That  angestellt  werden. 

In  einer  Reihe  von  Fällen  versuchte  man  bei  Poriferen,  Cölen- 
teraten und  Bryozoen  die  Knospen,  Gemmulae  und  Sta to- 
blasten auf  nur  wenige  und  wenn  möglich  auf  nur  eine 
Zelle  zurückzuführen.  Weismann's  darauf  gerichtetes  Bestreben 
wurde,  seiner  Keimplasmatheorie  entsprechend,  von  der  Erwägung 
geleitet,  dass  die  Determinanten  für  die  Knospenentwicklung,  welche 
schon  bei  der  Embryonalentwicklung  eine  Sonderung  erfuhren,  in  einer 
einzigen  Zelle  niedergelegt  seien.  Aus  deren  Theilung  entsprang  das 
Material  für  die  Bildung  der  Knospe  und  ihre  weitere  Entwicklung. 
Nun  lernten  wir  Fälle  kennen,  in  welchen  die  Knospe  nicht  durch 
Beteiligung  mehrerer  Keimblätter  entsteht,  wie  es  für  gewöhnlich  der 
Fall  ist,  sondern  (nach  Chun's  Beobachtung  an  den  Margeliden)  aus- 
schliesslich vom  äusseren  Blatt  geliefert  wird.  Dieses  Verhalten  könnte 
durch  eine  andere,  ebenfalls  an  Margeliden  von  (F.  Braem)  gemachte 
Beobachtung  in  ein  neues  Licht  gerückt  werden,  indem  die  Knospen- 
anlagen in  der  Keimbahn,  d.  h.  an  einer  Stelle  des  Ectoderms  liegen, 
wo  bald  nachher  die  Eier  auftreten  i).    Eine  Herleitung  der  Knospen- 


1)  Die  Frage  nach  den  Beziehungen  der  verschiedenen  Formen  der  Monogonie 
unter  sich  und  besonders  zur  Araphigonie  erfährt  soeben  in  einer  Veröffentlichung  von 
F.  Beaem  (Die  ungeschlechtliche  Fortpflanzung  als  Vorläufer  der  geschlechtlichen. 
Biol.  Centralbl.  vom  1.  Juni  1910,  Bd.  30)  eine  erneute  Behandlung,  doch  konnte 
diese  hier  leider  nicht  mehr  berücksichtigt  werden,    (Anmerkung  bei  der  Korrektur.) 
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anlagen  von  Keimzellen  und  damit  die  Zurttckführung  auf  eine  Zelle 
liegt  also  in  diesem  Fall  sehr  nahe.  Es  würde  sich  also  hierbei  eine 
ganz  directe  Beziehung  zwischen  der  Knospung  und  ge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  ergeben.  Ob  die  Beobachtung 
freilich  nach  dieser  Richtung  gedeutet  und  eine  so  weit  gehende 
Schlussfolgerung  daraus  gezogen  werden  darf,  erscheint  zunächst 
noch  fraglich,  immerhin  ermuthigt  sie  dazu,  auf  diesem  Wege  fort- 
zuschreiten, der  vielleicht  noch  weitere  Aufklärungen  über  die  Be- 
ziehungen zwischen  ungeschlechtlicher  und  geschlechtlicher  Fort- 
pflanzung erwarten  lässt. 

Gewiss  wird  man  sich  das  Zustandekommen  der  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung  nicht  so  zudenken  haben,  dass 
die  Knospung  auf  dem  Wege  der  Amphigonie  entstand  und  dann  die 
anderen  Formen  der  Monogonie  aus  ihr  hervorgingen.  Die  Entstehung 
der  Knospung  im  Zusammenhang  mit  der  Amphigonie  kann  einer 
der  Wege  für  das  Zustandekommen  der  Monogonie  gewesen  sein, 
aber  gewiss  ist  sie  ebensowenig  nur  auf  diesem,  wie  ausschliesslich 
auf  einem  anderen  Wege,  d.  h.  nur  als  Knospung  oder  nur  als 
Theilung  entstanden,  vielmehr  ist  es  als  wahrscheinlich  anzusehen,  dass 
die  uns  von  den  verschiedenen  Thierformen  bekannten  Arten  der  un- 
geschlechtlichen Fortpflanzung  nicht  alle  auseinander  hervorgegangen, 
sondern  auf  verschiedene  Weise  entstanden  sind.  Dass  die  Knospung 
der  Tunicaten  nicht  auf  die  der  Bryozoen  oder  Cölenteraten  und  die 
Theilung  der  Anneliden  nicht  auf  diejenige  der  Hydroiden  oder  Ac- 
tinien  ohne  weiteres  bezogen  werden  kann,  braucht  kaum  erwähnt 
zu  werden.  Ob  nun  früher  zwischen  diesen  verschiedenen  Fort- 
pflanzungsarten Verbindungsbrücken  vorhanden  waren  oder  ob  sie 
ganz  unabhängig  von  einander  entstanden  sind,  lässt  sich  nicht 
mehr  entscheiden,  und  dies  um  so  weniger,  als  selbst  innerhalb 
grösserer  Abtheilungen,  wie  z.  B.  der  Cölenteraten,  bereits  dieselbe 
Schwierigkeit  vorliegt. 

Die  Entscheidung  der  Frage,  ob  die  Theilungs-  und  Knospungs- 
vorgänge,  nicht  nur  innerhalb  dieser  grossen  Abtheilung  des  Thierreichs, 
sondern  sogar  im  Bereich  einer  kleineren  Gruppe,  z.  B.  bei  den  Actinien 
oder  bei  den  Hydroidpolypen,  auf  einander  zurückzuführen  oder  unab- 
hängig von  einander  entstanden  sind,  ist  durchaus  nicht  ohne  weiteres 
zu  trefl'en,  sondern  erscheint  im  Gegentheil  recht  zweifelhaft,  wie  sich 
aus  den  bei  Besprechung  der  Cölenteraten  angestellten  Erörterungen 
ergab.  Bei  den  Cölenteraten  finden  wir  die  Erscheinung,  dass  ein 
und  dasselbe  Thier  (Hydra,  Gonactinia)  sich  sowohl  durch  Theilung, 
wie  durch  Knospung  fortzupflanzen  vermag;  die  Bryozoen  vermehren 
sich  durch  Knospung,  doch  erzeugen  die  Individuen,  welche  dies  thun, 
im  Innern  gleichzeitig  Statoblasten  oder  ihre  Larven  haben  die  Fälligkeit, 
Theilstücke  von  sich  abzuschnüren  ;  auch  bei  den  Tunicaten  (D  i s  t  ap  1  ia, 
Doliolum)  sieht  man  durch  Knospung  entstandene  Zoide  sich  auf 
dem  Wege  der  Theilung  vermehren.  Die  Möglichkeit  ist  vorhanden, 
ja  die  Wahrscheinlichkeit  spricht  sogar  dafür,  dass  die  verschieden- 
artigen Erscheinungen  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  bei  nahe 
verwandten  Thieren  aus  einander  hervorgingen,  doch  sind  wir  nicht 
in  der  Lage,  es  mit  Sicherheit  festzustellen.  Man  wird  am  besten 
annehmen,  dass  die  Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
vorhanden  war  und  dann  ihre  Ausbildung  nach  verschiedener  Rich- 
tung erlangte,   sei   es   nun,   dass  dies  innerhalb  einer  kleineren  oder 
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grösseren  Thiergruppe  oder  parallel  gehend  mit  der  phylogenetischen 
Entwicklung  des  Thierreichs  in  dessen  grösseren  Abtheilungen  geschah. 

Wenn  Thiere,  welche  die  Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung besitzen,  zur  Festsetzung  kommen,  wie  es  bei  vielen  Cölen- 
teraten,  Bryozoen  und  Tunicaten  der  Fall  ist.  so  erreicht  vor  Allem  die 
Knospung  die  weitgehendste  Ausbildung.  Man  wird  also  nicht  sagen 
können,  dass  die  Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  durch 
die  festsitzende  Lebensweise  erlangt  wurde,  sondern  sie  nahm  nur  in 
Verbindung  damit  einen  grösseren  Umfang  an,  da  es  sich  für  solche 
Thiere  besonders  vortheilhaft  erwies,  zu  individuenreichen  Gruppen 
vereinigt  zu  bleiben,  d.  h.  Stöcke  zu  bilden.  War  die  Fähigkeit  zur 
Monogonie  in  dieser  extremen  Weise  ausgebildet,  so  ist  es  sehr  be- 
greiflich, dass  sie  auch  dann  erhalten  blieb,  wenn  die  Thiere  wieder 
zum  freien  Leben  übergingen.  Unter  den  Tunicaten  dürften  die 
Pyrosomen  und  Salpen  hierfür  geeignete  Beispiele  bieten,  bei  denen 
die  Knospung  auch  im  freilebenden  Zustand  eine  so  grosse  Rolle  spielt. 
Wie  vorher  erwähnt  wurde,  können  die  Tunicaten  (in  einem  freilich 
recht  beschränkten  Masse)  die  Fähigkeit  zur  Theilung  besitzen,  und 
in  dieser  Beziehung  ist  sowohl  die  Möglichkeit  vorhanden,  dass  sie 
sich  aus  jener  Form  der  Monogonie  herausbildete  oder  aber  auf  die 
ursprünglich  vorhandene  Fähigkeit  zur  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
zurückgeht. 

Als  aufi'allend  muss  es  bezeichnet  werden,  dass  in  manchen  Ab- 
theilungen des  Thierreichs  die  Fähigkeit  zur  Monogonie  (in  mehr  oder 
weniger  weitgehendem  Masse)  vorhanden  ist,  während  sie  bei  verhältniss- 
mässig  nahe  stehenden  Formen  so  gut  wie  gar  keine  Rolle  spielt  oder 
überhaupt  gänzlich  fehlt,  wie  es  z.  B.  für  die  Plathelminthen  und 
Anneliden  auf  der  einen  Seite,  für  die  Nemertinen,  Rotatorien,  Nema- 
toden und  Acanthocephalen  auf  der  anderen  Seite  gilt.  Für  sie  ist 
wohl  anzunehmen,  dass  die  Art  ihrer  Organisation  oder  vielleicht  ihrer 
Lebensweise,  die  Fähigkeit  zur  Monogonie  zurückgedrängt  und  schliesslich 
unmöglich  gemacht  hat. 

In  den  vorstehenden  Betrachtungen  über  die  Beziehungen  der 
verschiedenen  Arten  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  unter  einander 
und  ihre  vermuthliche  Entstehungsweise  ist  ein  Moment  unberücksichtigt 
geblieben,  welches  gerade  bei  den  neueren  Erklärungsversuchen  eine 
wichtige  Rolle  gespielt  hat,  nämlich  das  Zustandekommen  einer 
Vermehrung  auf  dem  Wege  der  Regeneration.  Bei  einem  so  tief 
eingreifenden  Vorgang,  wie  ihn  die  Durchtheilung  des  Körpers,  z.  B. 
bei  Turbellarien  oder  Anneliden  darstellt,  wird  eine  Anzahl  von  Organ- 
systemen und  eine  beträchtliche  Partie  des  Körpers  in  Mitleidenschaft 
gezogen,  zu  deren  Wiederherstellung  unter 'Umständen  recht  weit- 
gehende Umlagerungen  und  Neubildungen  nothwendig  sind.  Diese 
Vorgänge  zeigen  eine  grosse  Uebereinstimmung  mit  denjenigen,  welche 
nach  künstlicher  Zertheilung  oder  natürlichem  Zerfall  des  Wurmkörpers 
in  Theilstücke  beobachtet  werden.  Von  dem  letzteren  ist  man  nun 
bei  jenen  Deutungsversuchen  ausgegangen,  die  sich  vor  Allem  auf  die 
Namen  von  Kennel,  A.  Lang  und  Weismann  stützen. 

Wenn  man  sieht,  wie  gewisse  Thiere  (Turbellarien,  Anneliden, 
Echinodermen)  befähigt  sind,  spontan,  d.  h.  auf  äussere  Anreizung 
hin,  in  eine  Anzahl  von  Theilstücken  zu  zerfallen  und  diese  in  der 
Lage  sind,  die  verloren  gegangenen  Theile  zu  ersetzen,  um  sich  dadurch 
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ZU  vollständigen  Thieren  zu  ergänzen,  so  liegt  es  ungemein  nahe,  diese 
sog.  Augmentation  oder  Autotomie  zu  jenen  Fortpflanzungserscheinungen 
in  Beziehung  zu  bringen,  wie  wir  sie  als  Architomie  in  denselben 
Abtheilungen  des  Thierreichs  und  bei  den  Cölenteraten  (Hydroiden, 
Anthozoen)  kennen  lernten.  Die  Autotomie,  d.  h.  die  Erscheinung, 
dass  einzelne  Körpertheile  abgeworfen  und  wieder  ersetzt  werden,  ist 
sehr  verbreitet  und  es  sich  lässt  denken,  dass  aus  ihr  jene  bei  einzelnen 
und  besonders  bei  den  oben  genannten  Thierformen  auftretende  Aug- 
mentation hervorging.  Dementsprechend  hat  man  diese  von  den 
eigentlichen  Fortpflanzungsvorgängen  (eben  als  „Augmentation" 
gegenüber  der  „Propagatiou")  geschieden  (v.  Kennel),  aber  von 
ihr  bis  zu  der  anscheinend  weniger  durch  äussere  Reize,  als  durch 
innere  Factoren  veranlassten  wirklichen  Fortpflanzung  durch  Theilung 
(Architomie)  scheint  nur  ein  Schritt  zu  sein.  Wenn  die  letztere 
verzögert  wird  und  die  Regenerationsvorgänge,  die  sich  sonst  erst 
später  vollziehen,  bereits  vor  der  Lostrennung  ihren  Anfang  nehmen, 
so  geht  die  Architomie  in  eine  Paratomie  über  und  die  Hinüber- 
leitung zu  zweifellosen  Fortpflanzungserscheinungen  ist  damit  gegeben. 
Inwiefern  dabei  nach  der  besonders  von  Weismann  vertretenen  An- 
nahme Anpassungserscheinungen  in  Betracht  kommen  und  bei  dem 
Uebergang  der  Autotomie  und  Augmentation  zu  propagatorischen  Vor- 
gängen eine  Rolle  spielen,  soll  hier  nicht  untersucht  werden,  zumal 
auf   diese    Dinge    im    Capitel    über    Regeneration    noch    eingegangen 

werden  muss. 

Gegen  die  Erklärung  vom  Zustandekommen  der  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  auf  Grund  des  weitgehenden  Regenerationsvermögens 
der  betreff'enden  Thierformen  sind  schwerwiegende  Bedenken  geltend 
gemacht  worden,  die  besonders  davon  ausgehen,  dass  Reihen  wie  die 
bei  Anneliden  von  der  Autotomie  und  Augmentation  zur  Architomie 
und  Paratomie  führenden  sich  zwar  leicht  zusammenstellen  lassen, 
aber  in  Wirklichkeit  nicht  als  Ausdruck  einer  phylogenetischen  Ent- 
wicklung anzusehen  sind  (Seeliger,  Morgan).  Dass  die  einzelnen 
Glieder  dieser  Reihen  etwas  mit  einander  zu  thun  hätten,  wird  für 
höchst  zweifelhaft  gehalten  und  bestritten.  Zwar  soll  die  Ueber- 
einstimmung  der  regenerativen  Processe  bei  Autotomie  und  Monogonie 
nicht  in  Abrede  gestellt  werden,  auch  ist  zuzugeben,  dass  sie  eine 
Steigerung  erfahren  können  und  das  Regenerationsvermögen  unter 
Umständen  ein  sehr  weitgehendes  wird.  Dass  es  jedoch  so  weit 
gesteigert  werden  könnte,  bis  es  zur  Vervollständigung  des  vom  Körper 
abgelösten  Theils  zu  einem  ganzen  Thier  führt,  wird  für  unwahrscheinlich 
erklärt.  Wohl  Hesse  sich  annehmen,  um  bei  dem  oben  gewählten 
Beispiel  zu  bleiben,  dass  vom  Annelidenkörper  die  Möglichkeit  einer 
Neubildung  der  Schwanzspitze  oder  auch  eines  beträchtlichen  Hinter- 
endes erlangt  würde  und  derselbe  Vorgang  ebenfalls  am  Vorderende 
stattfände,  dass  aber  die  Fähigkeit  zur  Neubildung  sowohl  des  Hinter- 
wie  des  Vorderendes  sich  entwickelt  und  zur  Bildung  vollständiger 
Thiere  (durch  Theilung)  geführt  haben  solle,  wird  für  unwahrschein- 
lich erklärt.  Dadurch  würden  dann  auch  jene  Reihen  ihre  Basis  verlieren 
und  somit  hinfällig  werden,  wenn  ihnen  überhaupt,  d.  h.  auch  in  ihren 
höheren  Gliedern,  irgend  ein  Zusammenhang  zuerkannt  werden  könne. 

Hierzu  würde  allerdings  zu  bemerken  sein,  dass  Regeneration  so- 
wohl des  Vorder-  wie  des  Hinterendes  am  gleichen  Theilstück  als  Folge 
künstlicher  Zerlegung  des  Körpers  bei  Anneliden  eine  bekannte,  wenn 
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auch  nicht  häufige  Erscheinung  ist,  wie  sie  von  anderen  Würmern  eben- 
falls (Turbellarien)  festgestellt  wurde.  Dass  nach  spontanem  Zerfall  in 
Theilstücke  das  Gleiche  eintreten  kann  (Lum  b  riculus,  Cteno- 
drilus),  erscheint  dann  weniger  überraschend.  Ob  man  nun  von  den 
Erscheinungen  der  Autotomie  und  Augmentation  zu  denen  der  Archi- 
tomie  und  Paratomie  eine  Verbindungsbrücke  schlagen  will  oder  dies 
für  unmöglich  hält,  ist  mehr  oder  weniger  Ansichtssache,  denn  zu 
beweisen  wird  der  Zusammenhang  schwerlich  sein. 

Für  die  Erklärung  der  Monogonie  unter  Zuhilfenahme  von 
Regenerationsvorgängen  erwiesen  sich  die  Würmer  als  besonders 
geeigneter  Stützpunkt;  überträgt  man  diese  Anschauungen  auf  andere 
Gruppen  des  Thierreichs,  etwa  auf  die  Cölenteraten,  so  findet  man 
auch  bei  ihnen  eine  Abschnürung  von  Theilstücken,  denen  wichtige 
Theile  des  Körpers  fehlen.  Diese  Theilstücke  können  ebensowohl  des 
Vorder-  wie  des  Hinterendes  entbehren,  abgesehen  davon,  dass  sie  über- 
haupt eine  sehr  geringe  Differenzirung  aufweisen.  Vom  Körper  abge- 
löst, bringen  sie  das  Peristomfeld  mit  der  Mundöff'nung,  sowie  das 
Fussblatt  zur  Ausbildung  und  ergänzen  sich  dadurch  zu  einem  voll- 
ständigen Thier.  Gewiss  könnte  man  versucht  sein,  derartige  Vorgänge 
für  ursprüngliche  anzusehen  und  unter  Zuhilfenahme  des  gerade  auch 
bei  diesen  Thieren  stark  entwickelten  Regenerationsvermögens  von 
ihnen  die  Theilungsvorgänge  abzuleiten,  ähnlich  wie  es  bei  den  Anne- 
liden geschah.  Jedoch  erscheint  hier  ein  solcher  Versuch  von  vorn- 
herein nicht  besonders  aussichtsreich,  und  man  wird  weit  eher  geneigt 
sein,  die  betreffenden  (Fragmentations-,  Lazerations-  und  Frustulations-) 
Vorgänge  als  Modification  von  Theilungs-  und  Knospungserscheinungen 
aufzufassen,  wie  dies  auch  bei  ihrer  speciellen  Behandlung  geschah. 
Die  Bedeutung  der  Regeneration  würde  also  auch  hier,  wie  es  für 
andere  Thierformen  vermutet  wurde,  an  zweite  Stelle  rücken. 


Bisher  war  hauptsächlich  von  den  Beziehungen  der  verschiedenen 
Formen  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  unter  einander  und  ihrer 
Entstehung  die  Rede,  doch  sind  auch  jene  Vorgänge  von  allgemeiner 
Bedeutung,  welche  sich  als  Folgeerscheinungen  der  mono- 
genetischen Zeugung  in  den  einzelnen  Abtheilungen  des  Thier- 
reichs herausbilden.  Geht  man  dabei  von  der  Theilung  aus,  so  sieht  man 
zunächst  die  beiden  in  Folge  der  Archi-  oder  Paratomie  entstandenen 
Theilstücke  in  entsprechender  Ausbildung  zu  Stande  kommen,  wie  wir 
es  bei  der  Theilung  der  Hydren  und  Actinien,  der  Turbellarien  und 
Anneliden  kennen  lernten.  Die  Theilstücke  gleichen  einander  und 
verhalten  sich  sowohl  ihrer  Gestalt  nach,  wie  in  ihrer  Fortpflanzung 
ganz  entsprechend,  d.  h.  sie  pflanzen  sich  auf  geschlechtlichem  Wege 
fort,  wenn  sie  nicht  etwa  selbst  wieder  die  Fähigkeit  zur  Monogonie 
besitzen.  Jedoch  ist  eine  solche  Uebereinstimmung  nicht  immer  vor- 
handen, vielmehr  tritt  schon  bald  die  Tendenz  hervor,  dass  die  durch 
Theilung  entstandenen  Individuen  sich  in  bestimmter 
Weise  d  i  f  f  e  r  e  n  z  i  r  e  n,  indem  sie  die  Hervorbringung  der  Geschlechts- 
producte  übernehmen,  während  andere  Individuen  vorwiegend  oder 
ausschliesslich  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  obliegen.  Es  ist 
erklärlich,  dass  dadurch  auch  eine  morphologische  Verschiedenheit  der 
beiderlei  Individuen  zur  Herausbildung  kommen  muss,  und  indem  jetzt 
auf  verschiedenem  Wege   sich  fortpflanzende,  wie  auch 
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morphologisch  mehr  oder  weniger  differente  Indi- 
viduen vorhanden  sind,  spricht  man  von  einem  Oenerations- 
wechsel. 

Zuweilen,  wie  bei  den  rhabdocölen  Turbellarien  oder  limicolen 
Oligochäten,  sieht  man  eine  ganze  Anzahl  ungeschlechtlicher  Gene- 
rationen auf  einander  folgen,  worauf  dann  erst  unter  dem  Einfluss 
äusserer  Verhältnisse  die  geschlechtliche  Fortpflanzung  eintritt.  Indem 
hier  in  der  That  eine  Reihe  monogenetischer  Generationen  und  erst 
auf  diese  die  Geschlechtsgeneration  folgt,  kann  man  dieses  Verhalten 
gewiss  als  Generationswechsel  bezeichnen,  doch  ist  ein  Unterschied  der 
monogenetischen  und  amphigonetischen  Generationen  kaum  vorhanden, 
auch  können  die  ersteren  unter  Umständen,  d.  h.  bei  geänderten 
äusseren  Bedingungen,  zur  geschlechtlichen  Fortpflanzung  übergehen. 

Deutlicher  tritt  der  Generationswechsel  dann  hervor,  wenn  von 
den  sich  durch  Theilung  vermehrenden  Individuen  eines  zu  diesem 
Zweck  besonders  ausgestaltet  erscheint  und  die  andern  sich  von  ihm 
als  Gonozoide  ablösen.  Diese  Geschlechtsindividuen  zeigen  dann 
ebenfalls  eine  besondere,  für  ihre  Lebensweise  geeignete  Organisation. 
Zumeist  handelt  es  sich  dabei,  wie  bei  den  polychäten  Anneliden 
(Syllideen),  um  die  Ausstattung  nach  der  Richtung  einer  freieren 
Beweglichkeit,  die  eine  bessere  Verbreitung  der  Geschlechtsproducte 
verbürgt,  während  sie  bei  der  monogonetischen  Generation  nicht  in 
gleicher  Weise  vorhanden  und  nöthig  ist. 

Diese  Verschiedenheit  der  durch  Theilung  aus  ein- 
ander hervorgehenden  Individuen  ist  in  ganz  ähnlicher 
Weise  bei  der  Strobila  der  Scyphomedusen  vorhanden,  die  ebenfalls 
wie  jene  Annelidenketten  aus  einer  Reihe  hinter  einander  liegender 
Individuen  besteht  und  von  der  sich  die  Medusen  als  Gonozoide  ab- 
lösen. Diese  besitzen  auch  hier  eine  für  die  frei  schwimmende  Lebens- 
weise und  die  Verbreitung  der  Geschlechtsproducte  geeignete  Organi- 
sation, während  der  Scyphopolyp,  von  dem  sie  ausgingen  und  der 
zuletzt  zurückbleibt,  einen  weit  einfacheren  Bau  zeigt  und  an  seine 
Unterlage  gefesselt  ist. 

Auffallend  erscheint  es  bei  den  zuletzt  genannten  Arten  der  unge- 
schlechtlichen Fortpflanzung,  dass  die  durch  Theilung  aus  einander 
hervorgegangenen  Individuen  eine  verschiedene  Gestalt  und  Organi- 
sation besitzen,  d.  h.  dass  die  bei  einer  andersartigen  Lebensweise 
erworbenen  Eigenthümlichkeiten  so  weit  zurück  verlegt  wurden  und 
bereits  beim  Theilungsact  zum  Ausdruck  kommen,  wenn  beiderlei  In- 
dividuen noch  fest  mit  einander  verbunden  sind.  In  noch  weit  höherem 
Masse  bildet  sich  eine  Verschiedenheit  der  auf  ungeschlechtlichem 
Wege  entstandenen  Individuen  bei  der  Knospung  heraus.  Hier  steht 
sie  im  engen  Zusammenhang  mit  der  Coloniebildung  und  der  in 
den   Colonien  eintretenden  Arbeitst h eilung. 

Nicht  immer  führt  die  Knospung  zur  Bildung  von  Stöcken,  wir 
dürfen  an  das  bekannte,  bei  Besprechung  der  Cölenteratenknospung 
an  den  Anfang  gestellte  Beispiel  der  Hydra  erinnern,  doch  giebt 
es  auch  sonst  bei  den  Cölenteraten ,  wie  bei  den  Bryozoen  und 
Tunicaten  viele  Fälle,  in  welchen  die  durch  Knospung  entstandenen 
Individuen  zur  Ablösung  und  zeitweiligem  oder  dauerndem  freien 
Leben  gelangen.  Weit  häufiger  aber  bleiben  die  auf  dem  Wege 
der  Knospung  erzeugten  Zoide  mit  einander  und  mit  dem  Mutter- 
thier    vereinigt,    wodurch    es    dann    eben    zur    Stockbildung   kommt. 
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Nur  ausnahmsweise  ist  diese  das  Ergebniss  von  Theilungserschei- 
nungen,  wenigstens  sind  die  Ketten  der  Turbellarien  und  Anneliden, 
ebenso  wie  die  Strobilae  der  Scyphomedusen,  nur  vorübergehender 
Natur.  Es  ist  ohne  Weiteres  verständlich,  dass  die  reihenweise  An- 
ordnung direct  hinter  einander  liegender  Individuen  für  eine  dauernde 
Vereinigung  weit  weniger  geeignet  erscheint,  als  die  Coloniebildung 
durch  laterale  Knospung,  bei  welcher  für  die  Ausbreitung  der  Zoide 
die  verschiedenen  Richtungen  des  Raumes  zur  Verfügung  stehen  und 
vor  Allem  die  Mundöffnung  mit  den  sie  umgebenden,  nahrungs- 
zuführenden  Organen  die  nöthige  Freiheit  gewinnt  (Hydroidpolypen, 
Anthozoen,  Bryozoen).  Wenn  bei  Theilungsvorgängen  der  Versuch 
zu  einer  weniger  rasch  vorübergehenden  oder  sogar  dauernden  Stock- 
bildung gemacht  wird,  so  erfolgt  diese  unter  dem  Bilde  einer  lateralen 
Knospung  und  musste  sogar  als  solche  bezeichnet  werden,  obwohl 
diese  eigenartige  Fortpflanzungsweise  der  Anneliden  von  deren  Thei- 
lung  abzuleiten  sein  dürfte  (vgl.  p.  623). 

Mit  der  Stockbildung  der  Hydroidpolypen,  Siphonophoren,  Antho- 
zoen, Bryozoen  und  Tunicaten  ist  die  Tendenz  zu  einem  Polymor- 
phismus verbunden,  der  in  vielen  Fällen  allerdings  nur  wenig  hervor- 
tritt, in  anderen  jedoch  zu  einer  weit  gehenden  Umgestaltung  der 
Individuen  führt.  In  welcher  Weise  diese  erfolgt,  kann  hier  nicht 
von  Neuem  besprochen  werden,  da  sie  von  den  besonderen  Organi- 
sationsverhältnissen der  betreffenden  Thiere  abhängt,  es  sei  nur  an 
die  Wehr-  und  Schutzpolypen,  Spiralzoide  und  Nematophoren  der 
Hydroidpolypen,  die  Taster,  Luft-  und  Schwimmglocken  der  Siphono- 
phoren, die  Avicularien  und  Vibracularien  der  Bryozoen,  endlich  an 
die  Pflegethiere  der  Tunicaten  erinnert.  Bei  ihnen  handelt  es  sich 
um  Individuen  der  Colonie,  welche  zur  Ausübung  verschiedener  Ver- 
richtungen (Ernährung,  Schutz,  Vertheidigung,  Ortsbewegung  etc.)  in 
besonderer  Weise  umgestaltet  wurden;  es  kommen  dann  aber  vor 
allen  Dingen  die  noch  nicht  erwähnten  Individuen  hinzu,  welche  die 
Oeschlechtsfunction  übernommen  haben. 

Dass  die  geschlechtliche  Fortpflanzung  auf  besondere  Individuen 
übertragen  werden  kann  und  diese  dann  eine  dafür  geeignete  Organi- 
sation erlangen,  wurde  für  die  Fortpflanzung  durch  Theilung  bereits 
erwähnt,  aber  auch  diese  Einrichtung  kommt  in  höherem  Masse  bei 
der  Knospung  und  Stockbildung  zur  Geltung,  wie  aus  der  sehr  ver- 
schiedenartigen Ausbildung  der  Gonanthen,  Medusen  und  Gonophoren 
bei  Hydroidpolyen  und  Siphonophoren,  der  Oöcien  bei  den  Bryozoen, 
sowie  der  Gonozoide  bei  den  Salpen  und  Dolioliden  zu  entnehmen 
ist.     Damit  sind  wir  wieder  beim  Generationswechsel  angelangt. 

Wie  der  Generationswechsel  bei  Cölenteraten  (Anthozoen 
und  Scyphomedusen),  Plathelminthen  und  Anneliden  als  Folge  von 
Theilungserscheinungen  auftreten  kann,  ist  dies  also,  und  zwar  in 
noch  grösserer  Verbreitung,  nach  K  n  o  s  p  u  n  g  der  Fall.  Abgesehen 
von  den  bei  Scyphomedusen  obwaltenden  Verhältnissen,  ist  die  mor- 
phologische Verschiedenheit  der  Geschlechtsindividuen  zumeist  eine 
noch  weitergehende  und  kann  zu  so  bedeutenden  Umgestaltungen 
Anlass  geben,  dass  es  unter  Umständen  schwierig  erscheint,  die  Or- 
ganisation der  Gonozoide  auf  die  der  übrigen  Zoide  des  Stockes 
zurückzuführen.  Auf  besondere  Beispiele,  wie  sie  die  Medusen  und 
Gonophoren  der  Hydroideu  oder  die  Oöcien  der  Bryozoen  bieten, 
braucht  kaum  hingewiesen  zu  werden.     Ausserdem  aber  können  offen- 
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bar  die  Gonozoide  selbst  wieder  Abänderungen  nach  anderen  Rich- 
tungen erfahren  und  eine  von  ihrer  eigentlichen  Function  abweichende 
Verwendung  in  dem  polymorphen  Thierstock  finden,  wie  man  dies 
von  den  Luft-  und  Schwimmglocken  der  Siphonophoren  annehmen 
möchte.  Wenn  diese  Auffassung  richtig  ist,  so  würde  ein  Theil  der 
Gonozoide  die  Geschlechtsfunction  wieder  aufgeben  und  dadurch  zu 
sterilen  Individuen  werden,  welche  dann  nur  noch  die  ihnen  vorher 
schon  zukommende  Function  der  Lokomotion  haben  und  diese  im 
Interesse  der  Colonie  ausüben. 

Die  Auffassung,  dass  es  sich  wirklich  um  einen  Generationswechsel 
handelt,  begegnete  bei  manchen,  und  zwar  ganz  verschiedenartigen, 
Thierformen  insofern  gewissen  Zweifeln,  als  auch  das  durch  Mono- 
gonie  sich  fortpflanzende  „Mutterthier''  schliesslich 
noch  zur  Amphigonie  übergehen  oder  doch  Geschlechts- 
producte  in  sich  erzeugen  konnte.  Ersteres  gilt  z,  B.  für  die 
Anneliden,  bei  denen  das  Stammthier  nach  Hervorbringung  mehrerer 
Gonozoide  ausnahmsweise  noch  geschlechtsreif  wird  (so  bei  den  Syllideen 
Autolytus  und  Proceraea),  während  es  bei  den  Hydrozoen,  wie 
bei  Bryozoen  und  Tunicaten  kein  seltenes  Vorkommniss  ist,  dass  die 
Keimzellen  vom  Stammthier  hervorgebracht,  dann  aber  activ  wandernd 
oder  in  Folge  von  Umgestaltungs-  und  Wachsthumsvorgängen  an  die 
auf  ungeschlechtlichem  Wege  erzeugten  Individuen  abgegeben  werden. 

Die  Wanderung  der  Keimzellen  bei  den  Hydroidpolypen  von  der 
Keim-  nach  der  Reifungsstätte,  d.  h.  vom  Stamm  oder  Gonanthen  her 
bis  an  die  Stelle  der  späteren  Gonaden  im  Medusen-  oder  Gonophoren- 
körper  ist  eine  bekannte  Erscheinung.  Bei  den  Bryozoen  können  die 
Keimzellen  bereits  in  dem  betreffenden  Zweig  vorhanden  sein,  ehe 
noch  das  Zoid,  das  sie  aufnehmen  und  zur  Reife  bringen  soll,  selbst 
entwickelt  ist.  Ist  letzteres  geschehen,  so  treten  sie  hinein  und  dieses 
Individuum  wird  dadurch  zum  Gonozoid  (Gonoecium,  Ooecium,  Ovi- 
celle).  Auch  können  die  Eier  von  den  eigentlichen  Gonozoiden  an 
andere  Individuen  abgegeben  werden,  die  dann  zwar  als  Geschlechts- 
individuen erscheinen,  es  aber  doch  in  Wirklichkeit  nicht  sind, 
sondern  nur  mehr  Pflegethiere  darstellen,  wenn  sie  auch  wie  jene 
anderen  (bei  den  Bryozoen)  als  Oöcien  oder  Ovicellen  angesprochen 
werden. 

Bei  den  Ascidien  lernten  wir  ebenfalls  Fälle  kennen,  in  denen 
die  Keimzellen  nicht  von  denjenigen  Individuen  erzeugt  werden,  in 
welchen  sie  später  zur  Reife  kommen,  sondern  erst  an  diese  abge- 
geben wurden,  und  Aehnliches  gilt  schliesslich,  wenn  auch  in  etwas 
anderer  Weise,  für  die  Salpen,  indem  bei  ihnen  die  Genitalanlage  vom 
Mutterthier  auf  die  Blastozoide  übergeht. 

In  den  genannten  Fällen  sind  also  die  auf  ungeschlecht- 
lichem Wege  sich  vermehrenden  Individuen  zugleich 
auch  diejenigen,  welche  die  Keimzellen  hervorbringen, 
während  die  anderen  sie  nur  aufzunehmen  und  weiter  auszubilden 
haben.  Der  vermeintliche  Generationswechsel  würde  also  gar  kein 
solcher  sein,  da  die  als  Geschlechtsthiere  angesehenen  Individuen  in 
Wirklichkeit  steril  und  nur  für  die  Ausreifung  bezw.  Weiterentwick- 
lung der  Keimzellen  bestimmt  sind.  Insofern  die  Uebernahme  der 
Keimzellen  jedoch  schon  ausserordentlich  früh  und  gleichzeitig  mit 
der  erst  beginnenden  Entwicklung  dieser  Individuen  zu  erfolgen  pflegt 
und  die  letzteren  bei  nahestehenden  Formen   die  Geschlechtsproducte 
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in  sich  erzeugen,  also  wirkliche  Genozide  sind,  wird  man  die  bis- 
herige Anschauungsweise  nicht  aufzugeben  brauchen  und  auch  in 
jenen,  vom  theoretischen  Standpunkt  etwas  zweifelhaften  Fällen  von 
einem  Generationswechsel  sprechen  dürfen. 


Eine  Frage,  welche  für  die  Auffassung  der  ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung  vom  entwicklungsgeschichtlichen  Standpunkt  von  be- 
sonderer Wichtigkeit  erscheint,  ist  die  nach  der  Uebereiiistiiiimung 
oder  Verschiedenheit  der  Entwicklimgsvorgäiige  bei  Mono-  und 
Amphigonie.  Derartige  Verschiedenheiten  treten  mit  der  zunehmen- 
den Organisationshöhe  der  Thiere  mehr  hervor,  und  so  werden  sie 
hauptsächlich  bei  der  Knospung  der  Bryozoen  und  Tunicaten  gefunden, 
sind  aber  auch  schon  bei  niederstehenden  Thierformen,  wie  den 
Plathelminthen  und  Anneliden,  vorhanden.  Uebrigens  ist  anzunehmen, 
dass  beim  genaueren  Verfolgen  dieser  verhältnissmässig  wenig  stu- 
dirten  Erscheinungen  auch  bei  den  einfacher  organisirten  Thierformen, 
d.  h.  bei  den  durch  besonders  starkes  Hinneigen  zur  Monogonie  aus- 
gezeichneten Cölenteraten,  weitere  Abweichungen  von  der  Embryoual- 
entwicklung  noch  aufgefunden  werden. 

Beim  Theilungsvorgang  der  rhabdocölen  Turbellarien  entstehen 
Pharynx  und  Gehirn  aus  dem  Parenchym,  während  sie  bei  der  Em- 
bryonalentwicklung durch  Einstülpung  oder  Verdickung  des  Ectoderms 
gebildet  werden,  und  ebenso  abweichend  von  der  Ontogenie  verläuft 
bei  der  Anneliden-Theilung  die  Entwicklung  des  Vorder-  und  Eud- 
darms,  welche  beim  Embryo  als  Ectodermeinstülpungen  entstehen,  bei 
der  Theilung  jedoch  im  Wesentlichen  vom  Mitteldarm  aus,  d.  h.  also 
von  entodermalen  Partien  gebildet  werden. 

Bei  der  Knospung  der  Bryozoen  erweist  sich  das  äussere  Blatt 
als  besonders  bildungsfähig,  und  solche  Organe  oder  Organtheile,  wie 
der  Mitteldarm  (Magen-  und  Blinddarm),  welche  in  der  Embryonal- 
entwicklung vom  Entoderm  geliefert  werden,  entstehen  in  der  Knospe 
vom  Ectoderm  aus.  Noch  viel  abweichender  gestalten  sich  die  Ent- 
wicklungsvorgänge bei  der  Tunicatenknospung.  Bei  ihr  lässt  sich 
kaum  daran  zweifeln,  dass  das  in  der  Embryonalentwicklung  ecto- 
dermale  Nervensystem  vom  Entoderm  herrühren  kann  (Ascidien),  wie 
dieses  auch  die  Peribranchialsäcke  zu  liefern  vermag,  olawohl  sie  beim 
Embryo  ebenfalls  ectodermaler  Natur  sind.  Das  innere  Knospenblatt 
der  Botrylliden,  welches  seiner  Lage  nach,  wie  in  seinen  Beziehungen 
zu  den  übrigen  Knospentheilen  und  im  Vergleich  mit  den  Verhält- 
nissen anderer  Ascidien  ohne  Zweifel  als  Entoderm  anzusprechen  wäre, 
entsteht  dennoch  von  einer  ectodermalen  Schicht,  nämlich  vom  Peri- 
branchialepithel  des  Oozoids. 

Die  Beispiele  Hessen  sich  weiter  vermehren,  doch  wird  dies  nicht 
nöthig  sein,  jedoch  muss  hinzugefügt  werden,  dass  die  betreffenden 
Organsysteme  auch  noch  andere  Entstehungsweisen  haben  können,  das 
Nervensystem  der  Ascidien  z.  B.  auch  auf  das  Mesoderm  zurück- 
geführt wird.  Andererseits  soll  das  Nervensystem  aber  auch  bei  der 
Knospung  wie  bei  der  Embryonalentwicklung  der  Tunicaten  vom 
äusseren  Blatt  geliefert  werden.  Wie  Differenzen  von  der  letzteren 
vorhanden  sind,  und  zwar  solche  recht  verschiedenartiger  Natur,  so 
so  kann  doch  auch  wieder  eine  grosse  Uebereinstimmung  dieser  Ent- 
wicklungsvorgänge bestehen. 
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Die  Richtigkeit  der  zum  Theil  kaum  zu  bezweifelnden  und  wieder- 
holt bestätigten  Beobachtungen  vorausgesetzt,  weist  dieses  Verhalten 
auf  eine  ziemliche  Regellosigkeit  der  mit  der  ungeschlechtlichen  Fort- 
pflanzung in  Verbindung  stehenden  Entwicklungsvorgänge  hin,  jeden- 
falls aber  kann  ihre  Verschiedenheit  von  der  Embryonalentwicklung 
nicht  zweifelhaft  sein.  Die  Gründe  für  dieses  Verhalten  können  in 
verschiedener  Richtung  gesucht  werden. 

Entweder  bestehen  die  Gesetze  für  die  Herkunft  der  Organe 
überhaupt  nicht  in  der  von  der  Keimblätterlehre  vorgeschriebenen 
Weise  und  gelten  dann  ebensowenig  für  die  ungeschlechtliche  Fort- 
pflanzung wie  für  die  Embryonalentwicklung,  oder  es  hat  bei  der 
ersteren  mit  der  Aenderung  der  Bedingungen  auch  eine  solche  der 
Entwicklungsvorgäuge  selbst  stattgefunden.  Dafür  lassen  sich  mancher- 
lei Gründe  anführen,  vor  Allem  der,  dass  der  Ausgangspunkt  für  die 
Entwicklung  bei  der  Monogonie  ein  ganz  anderer  ist  wie  bei  der 
Amphigonie.  Bei  dieser  ist  es  stets  eine  Zelle,  die  befruchtete  oder 
unbefruchtete  Eizelle,  von  welcher  die  Entwicklungsvorgänge  aus- 
gehen, während  bei  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung  ein  mehr 
oder  weniger  umfangreicher  Theil  des  Körpers,  zum  mindesten  aber 
ein  Zellencomplex  zu  Grunde  liegt.  Wo  bei  Monogonie  von  der 
Zurückführung  des  Organismus  auf  nur  eine  Zelle  die  Rede  war,  ist 
dies  vorläufig  noch  etwas  zweifelhafter  Natur  und  bedarf  jedenfalls 
der  genaueren  Feststellung. 

Bei  der  Theilung  handelt  es  sich  zumeist  um  solche  Partien  des 
Körpers,  welche  bei  verhältnissmässig  ansehnlichem  Umfang  bereits 
einen  beträchtlichen  Theil  der  Organisation  aufweisen  und  das  Fehlende 
durch  Neubildung  ergänzen.  Nun  verlaufen  aber  die  Regenerations- 
vorgänge ebenfalls  nicht  selten  in  einer  von  der  Embryonalentwicklung 
abweichenden  Weise  (vgl.  das  folgende  Capitel  Regeneration),  so  dass  es 
kaum  überraschen  kann,  wenn  das  gleiche  Verhalten  auch  bei  den  in 
Verbindung  mit  Regenerationsprocessen  verlaufenden  Theilungsvor- 
gängen  stattfindet.  Im  einen  wie  im  anderen  Falle  besteht  off"enbar 
die  Möglichkeit,  das  für  die  Neubildungen  nöthige  Material  ohne  be- 
sondere Rücksicht  auf  seine  Herkunft  so  zu  verwenden,  wie  es  sich 
am  geeignetsten  darbietet. 

Eine  directe  Uebernahme  von  Organen  oder  Organanlagen  kann 
auch  bei  der  Knospung  stattfinden,  wie  die  Stolonenknospung  der 
Tunicaten,  besonders  der  Salpen  und  Dolioliden,  zeigt,  aber  schon 
bei  den  Ascidien  stellt  sich  die  junge  Knospe  in  weit  einfacherer 
Weise  als  Ausstülpung  der  Körperwand  dar.  Wenn  diese  zwar  aus 
zwei  bis  drei  Schichten  besteht,  und  ähnliche  Verhältnisse  auch  bei 
den  Bryozoen  und  Cölenteraten  obwalten,  so  lässt  sich  hier  nicht 
mehr  von  einer  directen  Uebertragung  der  Organe  reden,  da  es  wenig- 
stens zur  Zeit  nicht  möglich  ist,  die  Organanlagen  als  solche  iri 
der  jungen  Knospe  festzustellen.  Immerhin  ist  der  Ausgangspunkt 
auch  dann  noch  ein  ganz  anderer  wie  bei  der  Embryonalentwicklung, 
da  sich  eben  die  Knospe  (mit  ganz  seltenen  Ausnahmen)  aus  mehreren 
Körperschichten  zusammensetzt. 

Vergleicht  man  die  Anfänge  der  Knospenentwicklung  mit  der  Ei- 
entwicklung,  so  fallen  bei  jener  wichtige  Bildungsvorgänge,  wie  die 
Furchung  und  Keimblätterbildung,  von  vorn  herein  aus.  Die  An- 
nahme, dass  dies  auf  den  Verlauf  der  Entwicklung  verändernd  ein- 
gewirkt  haben    könnte,    ist    sehr    naheliegend,   zumal   bei   denjenigen 
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knospenden  Thiereu,  die  in  der  Ontogenie  eine  Metamorphose  durch- 
laufen (Hydroiden,  Siphonophoren,  Scyphomedusen,  Anthozoeu,  Bryo- 
zoen,  Tuuicaten),  die  indirecte  zu  Gunsten  einer  directen  Entwicklung 
aufgegeben  wurde.  Dass  durch  Alles  dies  die  Organbildung  eine  Be- 
einflussung und  Vereinfachung  erfuhr,  ist  sehr  w'ahrscheinlich. 

Hier  drängt  sich  nun  von  Neuem  die  schon  vorher  kurz  berührte 
Frage  auf,  wie  in  den  bei  weitem  häufigsten  Fällen,  in  welchen  die 
jungen  Knospen  wahrnehmbare  Organanlagen  nicht  erkennen  lassen, 
diese  in  ihnen  enthalten  sind.  Die  Frage,  wo  sie  in  den  noch  wenig 
differenzirten  Knospen  niedergelegt  und  wie  sie  in  die  Knospen- 
anlagen hinein  gelangt  sind,  lässt  sich  vorläufig  nicht  beantworten. 
In  gewissen  Fällen,  wie  bei  frühzeitig  beginnender  Knospung  oder 
geringem  Umfang  der  knospenden  Individuen  lässt  es  sich  denken, 
dass  von  der  Embryonalentwicklung  herrührendes,  undifferenzirtes 
Material  für  die  Knospenaulagen  Verwendung  findet.  Bei  völlig  aus- 
gebildeten und  besonders  solchen  Thieren,  welche  sich  fortgesetzt  durch 
Knospung  vermehren  und  umfangreiche  Stöcke  bilden,  bereitet  diese 
Vorstellung  grössere  Schwierigkeiten.  Weismann  sucht  ihnen  auf 
Grund  seiner  Determinantenlehre  damit  zu  begegnen,  dass  er  ein 
besonderes,  für  die  Knospen  bestimmtes  Keimplasma  sich  bereits  sehr 
früh  abspalten  und  so  lange  unthätig  verharren  lässt,  bis  es  unter 
gewissen  äusseren  oder  inneren  Einflüssen  activ  wird  und  zur  Bildung 
von  Knospen  Veranlassung  giebt.  Jedenfalls  müssen  die  Zellen, 
welche  in  die  Bildung  der  Knospe  eintreten  und  damit  die  Entwick- 
lung eines  neuen  Organismus  hervorrufen,  in  besonderer  Weise  vor 
den  somatischen  Körperzellen  ausgezeichnet  sein,  von  welchen  letz- 
teren im  Allgemeinen  nicht  anzunehmen  ist,  dass  sie  zu  einer  der- 
artigen Leistung  befähigt  sind.  Diese  Frage  steht  im  engsten  Zu- 
sammenhang mit  derjenigen  nach  dem  Zustandekommen  der  Knospung 
überhaupt  und  ihre  Beantwortung  wird  eine  andere  sein,  je  nachdem 
mau  annimmt,  ob  die  Knospuug  von  Theilungsvorgängen  ausgegangen 
oder  für  sich  entstanden  ist.  Damit  werden  wir  aber  zu  den  Be- 
ziehungen der  verschiedenen  monogenetischen  Fortpflanziingsarten 
unter  sich  und  zur  Entstehung  der  ungeschlechtlichen  Fortpflanzung 
zurückgeführt,  welche  Frage  bereits  am  Anfang  dieses  Abschnitts  be- 
handelt wurde. 
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